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Аннотация. Изучен онтогенез дуба черешчатого (Quercus robur L.) в сосняках-зеленомошниках. При этом 
опирались на концепцию биологического возраста растений и представления о поливариантности развития 
особей. Показано, что в развитии дуба выделяются одиннадцать онтогенетических состояний: семена, про-
ростки, ювенильные особи, имматурные особи (две подгруппы), виргинильные особи (две подгруппы), моло-
дые, средневозрастные и старые генеративные деревья, а также сенильные особи. Дана подробная характе-
ристика этих состояний. Выявлено, что у дуба в сосняках формируются особи трех уровней жизненности – 
пониженной, низкой и крайне низкой (сублетальной). Особи пониженной жизненности развиваются в крупных 
окнах, низкой – в небольших окнах, а крайне низкой – под лесным пологом. Дубы пониженной жизненности, 
постепенно наращивая свою мощность в крупных окнах, становятся эдификаторами лесного сообщества. Рас-
тения низкой и сублетальной жизненностей формируют популяционный резерв, который представлен боль-
шим числом угнетенных особей. Их развитие существенно задерживается в прегенеративном периоде в ожи-
дании улучшения светового режима. Онтогенетические состояния дуба, выделенные в работе, можно 
использовать для анализа демографической структуры и прогнозов развития его популяций. 
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Abstract. The ontogeny of pedunculate oak (Quercus robur L.) in green moss pine forests has been studied.  

The authors use the concept of the biological age of plants and the idea of polyvariant development of individuals. 
It has been shown that 11 ontogenetic stages are distinguished in the ontogeny of oak: seeds, seedlings, juvenile 
individuals, immature individuals (2 subgroups), virginile individuals (2 subgroups), young generative, mature gen-
erative, old generative trees, as well as senile individuals. A detailed description of these stages is given. It was 
revealed that oak trees in pine forests develop individuals according three levels of vitality – reduced, low and ex-
tremely low (sublethal). Individuals with reduced vitality develop in large gaps, low vitality – in small gaps, and ex-
tremely low vitality – under the forest canopy. Oak individuals with reduced vitality, that gradually increasing their 
power in large gaps, become edificators of the forest community. Plants with low and sublethal vitality form a pop-
ulation reserve, which is represented by many depressed individuals. Their development is significantly delayed  
in the pregenerative period in anticipation of an improvement in the light regime. The ontogenetic stages of the oak 
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identified in the paper can be used to analyze the demographic structure and to predict the development of its 
populations in plant communities. 

Keywords: Quercus robur, biological age of plants, ontogenetic stages of plants, vitality of plants, low light ad-
aptations, senescence of plants 
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Введение 

 
Функциональную организацию лесных сооб-

ществ невозможно познать без детального  
изучения популяций деревьев [1, 2]. В отече-
ственной демографии растений для анализа 
структуры и динамики популяций разработаны 
два крупных обобщения: концепция биологиче-
ского возраста растений; представления о поли-
вариантности развития особей.  

Согласно концепции биологического воз-
раста, индивидуальное развитие растений де-
лится на этапы – онтогенетические состояния [3]. 
Применение концепции биологического воз-
раста в демографии обусловлено тремя причи-
нами. Первая – особи одного календарного воз-
раста могут находиться на разных этапах 
онтогенетического развития. Вторая причина – 
растения одного онтогенетического состояния мо-
гут быть разного календарного возраста. Третья 
причина – определение абсолютного возраста  
у большинства растений практически невоз-
можно из-за постоянного обновления многолет-
них частей. Это означает, что сравнительную 
оценку роли растений в сообществе логичнее 
связывать не с календарным возрастом, а с уров-
нем их индивидуального развития – онтогенети-
ческими состояниями. Последние отражают 
биологический возраст растений. 

Представления о поливариантности развития 
растений показывают, что у вида в пределах раз-
ных сообществ и даже одного ценоза формиру-
ются несколько направлений онтогенетического 
развития особей [4]. Это связано с неоднородно-
стью экологических и ценотических условий. 
Многообразие путей развития проявляется  
в разной жизненности, морфологической струк-
туре, вегетативной подвижности растений,  
а также в неодинаковых темпах формирования 
особей. В настоящее время поливариантность  
в онтогенетическом развитии выявлена практи-
чески у всех видов деревьев, у которых детально 

изучен онтогенез: Tilia cordata Mill. [5], Acer 
campestre L. [6], Padus avium Mill. [7], Picea abies 
(L.) Karst. [8], Pinus sylvestris L. [9], виды рода 
Salix [10] и др.  

В стороне от подобных исследований ока-
зался дуб черешчатый (Quercus robur L.) –  
основной эдификатор лесов Восточной Ев-
ропы. Его популяции определяют структуру  
и видовой состав теневых широколиственных  
и хвойно-широколиственных лесов на поздних 
стадиях сукцессии, а также обусловливают ди-
намику светлых сообществ – сосняков, берез-
няков и осинников, которые находятся на ран-
них этапах развития. В связи с этим в работе 
поставлена задача – проанализировать онтоге-
нез дуба в лесных сообществах, опираясь на 
концепцию биологического возраста растений 
и представления о поливариантности развития 
особей. 

 
Район и методы исследования 

 
Район исследования. Исследования прово-

дили в Брянском полесье. Район относится  
к зоне северных широколиственных лесов с не-
большим участием ели Полесской подпровин-
ции Восточно-Европейской провинции Евро-
пейской широколиственно-лесной области [11]. 
Поливариантность онтогенеза дуба изучали  
в лесных сообществах на примере сосняков-зе-
леномошников. Подстилающая порода – песок, 
глубина грунтовых вод около 1,5 м. Местооби-
тания этих ценозов по эдафической сетке  
П. С. Погребняка [12], специально разработан-
ной для полесий, относятся к влажным суборям. 
В напочвенном покрове доминируют зеленые 
мхи – Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt., Di-
cranum scoparium Hedw., Polytrichum juniper-
inum Hedw. В ярусе трав преобладают Cala-
magrostis epigeios (L.) Roth, Convallaria majalis L., 
Dryopteris carthusiana (Vill.) H. P. Fuchs, Maian-
themum bifolium (L.) F. W. Schmidt, Melampyrum 
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pratense L., Molinia caerulea (L.) Moench, Pter-
idium aquilinum (L.) Kuhn, Solidago virgaurea L., 
Trientalis europaea L., Vaccinium myrtillus L.,  
V. vitis-idaea L. Геоботаническая характеристика 
этих сообществ дана в предыдущих работах  
[13, 14]. 

Методы исследования. При выделении он-
тогенетических состояний дуба применяли ме-
тоды, разработанные для древесных растений 
[15–19]. В работе использовали периодизацию 
онтогенеза деревьев, предложенную этими авто-
рами (табл. 1). 

Таблица 1 

Периоды и онтогенетические состояния деревьев [15–19] 

Table 1 

Ontogenetic periods and ontogenetic stages of trees [15–19] 

Периоды Онтогенетические (возрастные) состояния Индексы 
I. Латентный 1. Покоящиеся семена se 

II. Прегенеративный 

2. Проростки, или всходы p 
3. Ювенильные особи j 
4. Имматурные особи первой подгруппы im1 
5. Имматурные особи второй подгруппы im2 
6. Виргинильные особи первой подгруппы v1 
7. Виргинильные особи второй подгруппы v2 

III. Генеративный 
8. Молодые генеративные особи g1 
9. Средневозрастные (зрелые) генеративные особи g2 

10. Старые генеративные особи g3 

IV. Постгенеративный (сенильный) 11. Сенильные особи s 
 
Развитие дуба изучали в трех контрастных 

условиях сосняка-зеленомошника, которые от-
личались освещенностью. Первая группа особей 
развивалась в крупных окнах (600–1100 м2), вто-
рая – в окнах небольших размеров (150–300 м2), 
а третья – под лесным пологом. Опираясь на 
опыт предшествующих исследователей, кото-
рые изучали онтогенез дерева, первую группу 
особей отнесли к растениям пониженной жизнен-
ности, вторую – к низкой, а третью – к сублеталь-
ной, или крайне низкой, жизненности [8, 16]. 
Дубы нормальной жизненности, которые разви-
вались в условиях свободного роста, были оха-
рактеризованы ранее [19]. Особи дуба подби-
рали так, чтобы их побеговые и корневые 
системы не перекрывались. Другими словами, 
конкурентное влияние соседних особей было 
минимальным, а развитие анализируемого под-
роста в значительной мере определялось осве-
щенностью. В местах произрастания подроста 
определяли освещенность через каждые 3 м  
на составных трансектах общей протяженно-
стью от 33 до 84 м. Использовали люксметр 
LX1010BS. Измерения проводили на высоте  
1,3 м каждый час с 10 утра до 17 часов вечера  
в течение одного солнечного дня в середине 
лета, когда развитие листвы было максималь-
ным. Одновременно измеряли полную освещен-
ность на открытом пространстве. Значения осве-
щенности над особями выражали в процентах  
от полной и усредняли за весь интервал вре-
мени. 

Изучая развитие дуба, главное внимание уде-
ляли структурам его надземных частей, которые 
служат ведущими признаками при определении 
онтогенетических состояний. Эти состояния вы-
деляли на основе комплекса качественных и ко-
личественных признаков. Из группы качествен-
ных характеристик выбраны: наличие или 
отсутствие эмбриональных, ювенильных, полу-
взрослых или взрослых структур; соотношение 
процессов новообразования и отмирания в побе-
говой системе, характер кроны, тип и форма  
листьев, способность к плодоношению. Среди  
количественных признаков определяли кален-
дарный возраст, высоту надземной части, диа-
метр ствола на уровне 1,3 м, высоту очищения 
ствола от нижних сучьев, протяженность трещи-
новатой корки на стволе, ширину и длину 
кроны, порядок ветвления в побеговой системе, 
длину годичного прироста по главной (лидер-
ной) оси и на боковой ветке в нижней части 
кроны, длину, ширину и площадь листьев  
в средней части кроны, удельную плотность 
этих листьев (УПЛ), массу желудей. Абсолют-
ный возраст деревьев определяли тремя спосо-
бами. Первый – морфологический, по числу го-
дичных приростов на стволе по высоте и на 
боковой наиболее развитой нижней ветке. Один 
годичный прирост от другого отличали по дуго-
образным и кольцеобразным рубцам на месте 
опавших почечных чешуй. Второй – анатомиче-
ский, по числу годичных колец древесины на 
спилах ствола и кернах, взятых с помощью  
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возрастного бурава Пресслера. Третий – по ле-
сотаксационным данным. Удельная плотность 
листьев – сухая масса единицы площади листа. 
В работе в качестве такой единицы, вслед  
за физиологами растений, приняли 1 дм2. Ис-
следованиями физиологов показана тесная 
связь УПЛ с интенсивностью фотосинтеза  
при световом насыщении [20, 21]. Все весовые 
параметры определяли в воздушно-сухом со-
стоянии. 

Для всех количественных признаков рассчи-
тывали среднее арифметическое (M) и его 
ошибку (mM), среднее квадратическое отклоне-
ние (σ), отмечали минимальные и максимальные 
значения (min, max), а также указывали объем 
выборки – N [22]. Для парного сравнения несвя-
занных выборок применяли непараметрические 
критерии: для небольших выборок (менее 60 из-
мерений) – критерий Манна – Уитни, для боль-
ших – критерий Колмогорова – Смирнова [23]. 
Данные обсчитывали в программе Statistica. 
Каждое онтогенетическое состояние зарисовали 
и сфотографировали. Рисунки и фотографии об-
рабатывали в программе Photoshop. 

 

Результаты и обсуждение 
 
Онтогенетическое развитие дуба в сосняках-

зеленомошниках проходит на трех уровнях жиз-
ненности – пониженном, низком и крайне низ-
ком. Это определяется разными условиями осве-
щенности. 

 
Онтогенез особей  

пониженной жизненности 
 
Особи дуба пониженной жизненности разви-

вались в окнах сосняка-зеленомошника относи-
тельно крупных размеров – от 600 до1100 м2. 
Средняя освещенность в течение дня в этих  
прогалинах на уровне груди составляет 23 %  
от полной (N = 13, σ = 7,8). В этих условиях  
в индивидуальном развитии дуба выделяются 
одиннадцать онтогенетических состояний. 

Покоящиеся семена (se). Это онтогенетиче-
ское состояние начинается с момента созрева-
ния и опадения плодов с дерева и заканчивается 
их прорастанием. Плод дуба – односемянный 
желудь (рис. 1).  

 

 
Рис. 1. Желуди дуба черешчатого, которые сформировались на деревьях пониженной жизненности  

в разных онтогенетических состояниях: g1, g2, g3 – молодое, средневозрастное и старое генеративное;  
М – среднее арифметическое; mM – ошибка среднего арифметического; N – объем выборки 

Fig. 1. Acorns of pedunculate oak, which are formed by trees of reduced vitality in different onto-genetic states:  
g1, g2, g3 – young, mature and old generative; M – arithmetic mean; mM – arithmetic mean error; N – sample size 
 
Время созревания первых желудей в районе 

исследования – начало сентября. Поспевшие 
плоды опадают всю осень. Покой у желудей  
вынужденный. Он определяется неблагоприят-
ными экологическими условиями [24]. В теплую 
и влажную осень часть желудей может сразу 
прорасти. Однако основная доля трогается  
в рост только весной [25]. Желуди, лежащие  
на поверхности, часто погибают во время дли-
тельных и крепких морозов (ниже –10 °C),  
а также теряют всхожесть при высыхании, если 

содержание воды в плодах сократится до поло-
вины их сухого веса [26]. 

Пережить неблагоприятный период желудям 
помогают животные, которые делают запасы.  
К этим животным в первую очередь относятся 
сойка (Garrulus glandarius Linnaeus, 1758) и ры-
жая полевка (Myodes glareolus Schreber, 1780). 
Большинство желудей сойка прячет в земле под 
подстилкой у основания стволов деревьев. Эта 
птица, устраивая кладовые, сначала заталкивает 
желудь в землю, а затем подбирает клювом 
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опавшие листья и прикрывает ими тайник [27]. 
Рыжая полевка запасы желудей создает под под-
стилкой и валежем, в пустотах сгнивших  
корней, в основании стволов кустарников и де-
ревьев [28]. Известно, что семена, скрытые  
в подстилке и других местах, меньше иссуша-
ются, чем лежащие на поверхности. Кроме того, 
подстилка и снежный покров – превосходные 
теплоизоляторы, которые защищают желуди от 
промерзания [26, 29]. Наши наблюдения пока-
зали, что сойка и рыжая полевка прячут желуди 
в тайниках в основном поштучно, редко – по два 
и больше. Хранение желудей небольшими пор-
циями, особенно по одному, снижает риск их 
расхищения другими животными, а также 
уменьшает вероятность развития грибковых за-
болеваний [30]. Известно, что животные запа-
сают в несколько раз больше семян, чем могут 
съесть [27, 31]. В результате недоиспользованные 
желуди благополучно переживают зиму и про-
растают весной. 

Следует отметить, что вес желудей, собран-
ных в сосняке с дубов пониженной жизненно-
сти, значимо меньше (p < 0,001) массы желудей, 
которые сформировались на деревьях нормаль-
ной жизненности при полной освещенности 
[19]. Так, средний вес одного желудя в сосняке-
зеленомошнике составляет 3,1 г (N = 123;  
σ = 1,48), а на лугу – 4,9 г (N = 123; σ = 2,15). Вы-
явленное отличие определяется тем, что плодо-
носящие дубы в сосняках меньше по мощности  
и хуже освещены, чем свободностоящие особи  
на лугах. Из-за этого деревья пониженной жиз-
ненности поставляют меньше пластических и ми-
неральных веществ на формирование желудей. 

Проростки, или всходы (p). У дуба это онто-
генетическое состояние начинается с прораста-
ния семени и заканчивается появлением первых 
зеленых листьев с широкой пластинкой.  
Для дуба характерно подземное прорастание, 
при котором семядоли не выносятся на дневную 
поверхность (рис. 2).  

 

 
Рис. 2. Проростки, или всходы (p), дуба черешчатого пониженной (А, Б) и низкой (В, Г) жизненностей:  

бк – боковой корень; вп – верхушечная почка; г – гипокотиль с придаточными корнями;  
гк – главный корень; ж – желудь; пк – придаточный корень; пп – первичный побег;  
рл – разворачивающиеся листья; ч – черешок семядолей; чл – чешуевидный лист 

Fig. 2. Seedlings (p) of pedunculate oak with reduced (A, Б) and low (В, Г) vitality: бк – lateral root;  
вп – apical bud; г – hypocotyl with adventitious roots; гк – main root; ж – acorn; пк – adventitious root;  

пп – primary shoot; рл – unfolding leaves; ч – petiole of the cotyledon; чл – scale-shaped leaf 
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Подземное прорастание выгодно для расте-
ний, семена которых запасают животные в но-
рах и почвенных ходах, а также под подстилкой. 
У дуба первоначально трогаются в рост главный 
корень и гипокотиль. Однако гипокотиль не де-
лает изгиба как у надземно прорастающих рас-
тений, а углубляется, вдвигая корень в нижние 
слои почвы. Длина гипокотиля – 8–15 см [32, 
33]. На нем формируется большое число прида-
точных корней. Через две-три недели формиро-
вания корешка и гипокотиля из зародышевой 
почечки появляется первичный побег. Он 
сильно вытягивается и выносит вверх почечку, 
которая активно «пробивает дорогу» сквозь 
почву: первые семь-девять листьев после семя-
долей имеют форму чешуек, которые в начале 
развития проростка сомкнуты и защищают ко-
нус нарастания во время подземного роста. Бла-
годаря высокому тургору чешуек верхушка рас-
тущего побега становится острой и легко 
пробуравливает почву [34]. В это время всходы 
питаются за счет запасных веществ в семядолях. 
Где-то через полтора месяца из верхних метаме-
ров первичного побега начинают развиваться  
от трех до пяти ассимилирующих листьев с ши-
рокой пластинкой. Микологи показали, что  

корневые окончания проростков дуба, начиная  
с июня, окутываются гифами грибов, которые 
проникают в паренхиму коры и вступают в кон-
такт с ее клетками. Благодаря микоризе всходы 
дуба лучше снабжаются водой и минеральными 
веществами и, как следствие, хорошо переносят 
засуху и энергичнее растут [35]. 

Средняя длина первичного побега у пророст-
ков, развивающихся из желудей, собранных  
с деревьев пониженной жизненности, составляет 
13 см (N = 22; σ = 4,1). Этот показатель значимо 
меньше (p < 0,001) длины первичного побега, ко-
торый формируется из желудей, созревших на 
дубах нормальной жизненности. Длина послед-
него равна 18 см (N = 22; σ = 2,6). Отмеченное 
различие обусловлено меньшим весом желудей, 
опавших с дубов пониженной жизненности. 

Ювенильные особи (j). Эти растения нахо-
дятся в травяном покрове. Средняя высота дубов 
составляет всего 20 см. Ювенильные растения 
закрепляются в сообществе и приспосаблива-
ются к нему. Надземная часть этих особей пред-
ставлена одним удлиненным побегом. В его  
состав входят от двух до шести годичных при-
ростов. Эти одноосные растения нарастают пре-
имущественно моноподиально (рис. 3).  

 

 

Рис. 3. Ювенильные особи (j)  
дуба черешчатого пониженной 

жизненности:  
вп – верхушечная почка;  

г – гипокотиль с придаточными 
корнями; гк – главный корень;  
гп – годичный побег; лп – лист 
полувзрослого типа; лю – лист 
ювенильного типа; мс – место 
прикрепления семядолей;  

п – перевершинивание побега;  
пк – придаточный корень;  

пчк – почечные кольца (рубцы  
на месте опавших почечных чешуй); 

сп – спящая боковая почка;  
спс – спящая почка, сформированная 

в пазухе семядоли. Рисунок А 
выполнил Г. В. Шут 

Fig. 3. Juvenile individuals (j)  
of pedunculate oak with reduced vitality: 
вп – apical bud; г – hypocotyl with 
adventitious roots; гк – main root;  
гп – annual shoot; лп – leaf of semi-

adult type; лю – leaf of juvenile type; 
мс – place of attachment  

of cotyledons; п – residuals  
of dying tops of shoots;  

пк – advent tious root; пчк – bud rings 
(scars on the site of fallen bud scales); 

сп – dormant lateral bud;  
спс – dormant bud formed in the axil 

of the cotyledon.  
Figure A was made by Gleb V. Shut 
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Дубы в j состоянии характеризуются слабой 
способностью к росту по высоте: величина теку-
щего прироста незначительная, всего 3 см. Го-
дичный побег, появляющийся из верхушечной 
почки, несет от трех до восьми зеленых листьев. 
Все они, как правило, ювенильного типа. Их ли-
стовая пластинка узкая обратнояйцевидная с ма-
лым числом боковых слабоврезанных лопастей 
(всего три-четыре пары) и клиновидным основа-
нием (рис. 4). Лопасти иногда отсутствуют.  
К концу j состояния на годичном побеге рядом  
с верхушечной почкой образуются крупные  

боковые почки. На следующий год из них фор-
мируются удлиненные побеги ветвления. У j 
особей развивается корневая система стержне-
вого типа, главный корень уходит на глубину до 
80 см. Ранее было показано, что на формирова-
ние глубинной корневой системы дуба в первый 
год его жизни тратится 60 % пластических ве-
ществ, что существенно больше других листвен-
ных деревьев [36]. Это способствует закрепле-
нию дубов в сообществе. Возраст j особей –  
от двух до шести лет, средний – четыре года 
(табл. 2). 

 

 

Рис. 4. Листья ювенильного (А), 
полувзрослого (Б), взрослого (В) типов  

и лист вторичной кроны (Г).  
Пониженная жизненность 

Fig. 4. Leaves of juvenile (А),  
semi-adult (Б), adult (В) type and leaf  

from secondary canopy (Г).  
Reduced vitality 

Таблица 2 

Биохронологические показатели онтогенетических состояний у дуба черешчатого  
в прегенеративном периоде в сосняке-зеленомошнике. Пониженная жизненность 

Table 2 

Biochronological indicators of ontogenetic stages of pedunculate oak in pre-generative  
period in a green moss pine forest. Reduced vitality 

Показатели Онтогенетические состояния 
j im1 im2 v1 v2 

Объем выборки 34 35 34 35 34 
Возраст, годы 4 ± 0,2 

2–6 
12 ± 0,7 

5–22 
23 ± 0,8 
14–34 

37 ± 1,6 
21–57 

58 ± 1,4 
41–73 

Высота дерева, м 0,2 ± 0,02 
0,1–0,4 

0,5 ± 0,05 
0,2–1,2 

2,9 ± 0,15 
1,5–4,8 

6,3 ± 0,22 
4,2–8,7 

11,7 ± 0,39 
6,9–15,1 

Высота основания первичной кроны, м – 0,2 ± 0,02 
0,1–0,5 

0,6 ± 0,07 
0,1–1,5 

1,6 ± 0,10 
0,7–3,1 

2,7 ± 0,17 
1,1–5,5 

Диаметр первичной кроны, м – 0,3 ± 0,04 
0,1–0,9 

1,5 ± 0,08 
0,6–2,3 

3,9 ± 0,15 
2,4–5,7 

6,6 ± 0,25 
4,2–10,4 

Диаметр ствола на уровне 1,3 м, см – – 2 ± 0,1 
1–4 

6 ± 0,3 
4–12 

14 ± 0,7 
7–23 

Протяженность трещиноватой корки, м – – 0,2 ± 0,02 
0,1–0,7 

1,0 ± 0,18 
0,1–3,7 

4,8 ± 0,45 
1,0–10,1 

Порядок ветвления кроны 1 3 ± 0,1 
2–4 

5 ± 0,1 
4–6 

6 ± 0,1 
5–7 

7 ± 0,1 
6–8 

Длина годичного прироста по главной оси, см 3 ± 0,3 
1–8 

6 ± 1,0 
1–27 

16 ± 1,0 
6–31 

18 ± 2,6 
2–58 

17 ± 1,3 
10–40 

Длина годичного прироста по боковой оси, см – 3 ± 0,4 
1–9 

9 ± 0,9 
2–23 

10 ± 1,1 
2–24 

9 ± 1,1 
2–25 

П р и м е ч а н и е. Расшифровка индексов онтогенетических состояний дана в табл. 1. «–» – признак у де-
рева отсутствует. В числителе – среднее арифметическое и его ошибка, в знаменателе – минимальное и макси-
мальное значения признака. 
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Имматурные особи первой подгруппы (im1). 
Эти растения расположены в ярусе трав.  
Их средняя высота – 52 см (см. табл. 2). Побеги 
im1 дубов постоянно объедают копытные. В ре-
зультате имматурные особи могут задержаться  
в травяном покрове на двадцать лет и больше. 
Однако в течение этого времени деревца гото-
вятся к быстрому выходу в верхний ярус. Они 
образуют разветвленные побеговую и корневую  
системы. Формируется зачаточная крона, для 
которой характерно акротонное ветвление. 
Удлиненные боковые побеги вырастают из по-
чек, которые расположены ближе к верхушечной 

почке. В кроне появляются оси второго,  
третьего и четвертого порядков. Моноподий, об-
разующий ствол (главную ось), принят за пер-
вый порядок. Благодаря ветвлению кардинально 
увеличивается ассимилирующая поверхность 
организма. Это усиливает конкурентную мощ-
ность растения. Длина годичного прироста  
по главной оси остается небольшой, всего 6 см. 
Однако она в два раза больше прироста по боко-
вой оси. Благодаря этому крона у im1 растений 
постепенно вытягивается в вертикальном 
направлении и, как правило, принимает форму 
цилиндра (рис. 5).  

 

 
Рис. 5. Имматурные особи дуба черешчатого первой подгруппы (im1) пониженной жизненности: 
бк – боковой корень; бп – боковая почка, вп – верхушечная почка; г – гипокотиль с придаточными  

корнями; гк – главный корень; гп – годичный побег; лп – лист полувзрослого типа; оп – отмерший побег,  
п – перевершинивание побега; пв – побег возобновления, проснувшийся из спящей почки (возраст – один 

год); пк – придаточный корень; пчк – почечные кольца (рубцы на месте опавших почечных чешуй);  
сп – спящая боковая почка; уп – уровень почвы. Высота надземной части: А – 50 см; Б – 40 см;  

В – 35 см; Г – 80 см; Д – 65 см; Е – 105 см 

Fig. 5. Immature individuals of pedunculate oak of the first subgroup (im1) with reduced vitality: бк – lateral root; 
бп – lateral bud, вп – apical bud; г – hypocotyl with adventitious roots; гк – main root; гп – annual shoot; лп – leaf 
of semi-adult type; оп – dead shoot, п – residuals of dying tops of shoots; пв – renewal shoot from a dormant bud 
(one year age); пк – adventitious root; пчк – bud rings (scars on the site of fallen bud scales); сп – dormant lateral 
bud; уп – soil level. Height of aboveground parts: А – 50 cm; Б – 40 cm; В – 35 cm; Г – 80 см; Д – 65 cm; Е – 105 cm 
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Листья в пределах кроны размещаются в не-
сколько слоев. Все листья полувзрослого (имма-
турного) типа (см. рис. 4). Они могут появиться 
у j растений, возраст которых старше одного 
года. Площадь листьев полувзрослого типа  
в пять раз больше ювенильных. Их форма ши-
рокая обратнояйцевидная с пятью-восемью 
парами лопастей. Расширенная часть листа об-
ращена к периферии кроны, которая лучше 
освещена. Следует отметить, что площадь  
отдельных листьев, сформированных в усло-
виях леса, почти в два раза больше листьев, ко-
торые выросли на полном свету. Такие онтоге-
нетические и ценотические преобразования 
листьев позволяют подросту улавливать огра-
ниченный свет лесного сообщества с большей 
площади. Возраст im1 особей пониженной 
жизненности – от 5 до 22 лет, а средний –  
12 лет (см. табл. 2). 

Имматурные особи второй подгруппы (im2). 
Эти растения, сформировав в предыдущем онто-
генетическом состоянии достаточно разветвлен-
ную побеговую и корневую системы, начинают 
активно расти вверх. Их среднегодовой прирост 
по высоте почти в три раза больше im1 дубов  
и составляет 16 см. Отмечены отдельные особи 
с годичным приростом более 30 см. В результате 
большинство im2 дубов осваивают в сообществе 
высоту до 3 м, а отдельные особи – до 5 м.  
У двух третей подроста в основании ствола жи-
вая перидерма сменяется на мертвую трещино-
ватую корку. Ее средняя протяженность незна-
чительная – всего 17 см. Глубина трещин 
небольшая. У im2 растений текущий прирост по 
высоте превышает боковой в два раза. Благодаря 
такому апикальному доминированию крона вы-
тягивается в вертикальном направлении и при-
обретает, как правило, форму конуса (рис. 6).  

 

 

Рис. 6. Имматурные особи 
дуба черешчатого второй 

подгруппы (im2) пониженной 
жизненности:  

впо – верхушечный побег;  
оп – отмерший  
побег (веточка);  

п – перевершинивание 
побега; псп – побег, 

появившийся из спящей 
почки (волчок);  

пчк – почечные кольца 
(рубцы на месте опавших 

почечных чешуй);  
уп – уровень почвы.  

Высота надземной части:  
А – 2,0 м; Б – 2,6 м; В – 1,6 м;  
Г – 3,6 м; Д – 3,1 м; Е – 3,5 м 

Fig. 6. Immature individuals  
of pedunculate oak  

of the second subgroup (im2) 
with reduced vitality:  

впо – apical shoot; оп – dead 
shoot (branch); п – residuals 

of dying tops of shoots;  
псп – shoot from a dormant 
bud; пчк – bud rings (scars  

on the site of fallen bud 
scales); уп – soil level.  

Height of aboveground parts: 
А – 2,0 m; Б – 2,6 m; В – 1,6 m; 
Г – 3,6 m; Д – 3,1 m; Е – 3,5 m 

 
Средний порядок ветвления побеговой си-

стемы возрастает до пяти. Верхняя часть кроны 
иногда изгибается в сторону окна с лучшим 

освещением. Листья в кроне располагаются  
в несколько слоев. Все они полувзрослого типа. 
Крона дубов, выросших в сосняках, отличается 
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от растений, которые сформировались на пол-
ном свету. На свободе при 100 % освещении 
крона опущена до травяного покрова, интен-
сивно насыщена листьями, выглядит плотной  
и компактной. В лесном сообществе крона, 
наоборот, рыхлая и разреженная. Это связано  
с резким уменьшением числа листьев. Протяжен-
ность кроны сокращается: из-за ограниченного 
светового питания нижние ветки отмирают. В ре-
зультате крона начинается с полуметра и выше.  
Известно, что при таких преобразованиях про-
дуктивность растений снижается, а их развитие 
затормаживается [21, 37–39]. Так, на полном 
свету средний возраст im2 дубов нормальной 
жизненности составляет 17 лет [19], а особей по-
ниженной жизненности, которые сформирова-
лись в сосняках, – 23 года (см. табл. 2). 

Виргинильные особи первой подгруппы (v1). 
С переходом в виргинильное состояние у дуба 
начинается «период большого роста». Он длится 
в течение трех онтогенетических состояний – v1, 

v2 и g1 [18, 19]. Известно, что для деревьев этих 
возрастных состояний характерны значитель-
ные приросты по высоте, существенное разви-
тие ствола и кроны, усиление интенсивности 
фотосинтеза, а также большая скорость накоп-
ления биомассы [40–43]. 

Средняя высота v1 особей в крупных окнах 
сосняка – 6 м. Длина годичных приростов по 
главной оси (стволу) почти в два раза больше бо-
ковых ветвей. У некоторых растений годичный 
прирост по высоте может быть около полуметра 
и более (см. табл. 2). Исследователи предпола-
гают, что апикальное доминирование верхушки 
главной оси определяет торможение в развитии 
боковых ветвей [32, 42]. Одновременно в хорошо 
освещенных окнах подрост дуба тратит значи-
тельное количество веществ на формирование 
ствола и новых слоев боковых ветвей. Благодаря 
интенсивному росту крона большинства расте-
ний вытягивается в вертикальном направлении 
и приобретает форму конуса (рис. 7).  

 

 

Рис. 7. Виргинильные особи дуба 
черешчатого первой подгруппы (v1) 

пониженной жизненности:  
к – корка; нвт – нижняя ветка  
с заторможенным ростом;  

оп – отмерший побег (веточка);  
пр – перидерма; пчк – почечные 
кольца (рубцы на месте опавших 

почечных чешуй).  
Высота надземной части: А – 5,9 м; 

Б – 4,9 м; В – 7,6 м; Г – 6,2 м 

Fig. 7. Virginile individuals  
of pedunculate oak of the first 

subgroup (v1) with reduced vitality: 
к – crust; нвт – lower branch  

with stunted growth; оп – dead 
shoot (branch); пр – periderm;  
пчк – bud rings (scars on the site  

of fallen bud scales). Height  
of aboveground parts: А – 5,9 m;  
Б – 4,9 m; В – 7,6 m; Г – 6,2 m 
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У некоторых особей, растущих на краю окна, 
верхушка дерева может резко изгибаться в сто-
рону лучшего освещения, принимая плагио-
тропное положение. В этом случае крона стано-
вится похожей на усеченный конус (рис. 7,Б).  
В побеговой системе v1 растений преобладают 
пятый и шестой порядки ветвления. Все листья 
в кроне полувзрослого типа. Они расположены 
в несколько слоев. Однако ограничения в осве-
щенности не позволяет дубу сформировать 
большое число листьев, аналогичное на откры-
том пространстве при полном свете. Из-за этого 
крона выглядит разреженной. Благодаря рыхлой 
кроне рассеянный свет лесного сообщества сво-
бодно проникает вглубь дерева и освещает каж-
дый лист. Это важно для поддержания фотосин-
теза и продуктивности дуба, а также для его 
дальнейшего развития и беспрепятственного 
выхода в ярус древостоя. Нижняя часть ствола 
из-за дефицита света очищается от веток до полу-
тора метров и выше. У всех особей в основании 

дерева развивается корка. Она покрывает ствол 
в среднем до 1 м. Световые ограничения, кото-
рые характерны для сосняков, снижают темпы 
развития особей. Так, если средний возраст v1 
дубов на открытом пространстве в условиях сво-
бодного роста равен 24 годам [19], то в сосняках 
он в полтора раза больше и составляет 37 лет 
(см. табл. 2). 

Виргинильные особи второй подгруппы (v2). 
Растения вполне сформированы, но еще не пло-
доносят. По сравнению с предыдущим онтоге-
нетическим состоянием v2 дубы почти в два раза 
выше. Их средняя высота – 12 м, а отдельных 
растений – 15 м (см. табл. 2). Величина годич-
ного прироста по высоте остается большой и со-
поставима с v1 особями. В верхней части ствола  
в результате акротонного ветвления появляются 
новые слои боковых ветвей. Благодаря этому 
крона остается конического вида и продолжает 
нарастать по вертикали (рис. 8,А).  

 

 
Рис. 8. Виргинильные особи дуба черешчатого второй подгруппы (v2) пониженной (А) и низкой (Б, В) 

жизненностей: вк – ветка вторичной кроны; к – корка; плв – плагиотропная ветка; онв – отмершие нижние 
ветки; оп – отмерший побег (ветка); очс – часть ствола, очищенная от нижних сучьев. Высота надземной 

части: А – 10,5 м; Б – 12,0 м; В – 12,6 м 

Fig. 8. Virginile individuals of pedunculate oak of the second subgroup (v2)  
with reduced (A) and low (Б, В) vitality: вк – secondary crown branch; к – crust; плв – plagiotropic branch;  
онв – dead lower branches; оп – dead shoot (branch); очс – part of the trunk without lower branches.  

Height of aboveground parts: А – 10,5 m; Б – 12,0 m; В – 12,6 m 
 
По причине многослойности крону можно 

назвать также пирамидальной. В побеговой си-
стеме шестой, седьмой и восьмой порядки ветв-
ления. Это больше, чем у v1 особей. В хорошо 

освещенных частях кроны развиваются листья 
взрослого типа. Они перистолопастные. Их пло-
щадь по сравнению с листьями полувзрослого 
типа почти в полтора раза меньше, а листовая 
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пластинка глубоко изрезана шестью-семью  
парами боковых лопастей (см. рис. 4). Одновре-
менно листья становятся толще. Об этом свиде-
тельствует относительно большая УПЛ. Физио-
логи растений показали, что листья с высокими 
значениями УПЛ, имея более сложную структуру 
тканей, характеризуются большей интенсивно-
стью фотосинтеза [20]. Это способствует актив-
ному росту дуба, существенному развитию его 
кроны и ствола. Продолжающийся интенсивный 
рост главной оси определяет дальнейшее отмира-
ние нижних малопродуктивных ветвей. В резуль-
тате крона поднимается на высоту в среднем  
на 3 м, иногда – до 6 м. У всех особей ствол  

в базальной части покрыт трещиноватой коркой. 
Ее средняя высота – 5 м. Световой дефицит, свой-
ственный для сосняков, затягивает темпы разви-
тия растений. Так, если средний возраст v2 дубов 
на лугах в условиях полного освещения равен  
30 годам [19], то в сосняках он почти в два раза 
больше и составляет 58 лет (см. табл. 2). 

Молодые генеративные особи (g1). Средняя 
высота g1 особей – 17 м. Величина годичного 
прироста по высоте остается большой и превы-
шает боковой более чем в два раза. Благодаря 
апикальному доминированию главной оси 
(ствола) крона продолжает вытягиваться в вер-
тикальном направлении (рис. 9).  

 

 
Рис. 9. Молодые генеративные особи (g1) дуба черешчатого пониженной жизненности:  

вк – ветка вторичной кроны; к – корка; онв – отмершие нижние ветки; оп – отмерший побег (ветка);  
очс – нижняя часть ствола, очищенная от сучьев. Высота надземной части: А – 17,3 м; Б – 16,1 м 

Fig. 9. Young generative individuals (g1) of pedunculate oak with reduced vitality:  
вк – secondary crown branch; к – crust; онв – dead lower branches; оп – dead shoot (branch);  

очс – part of the trunk without lower branches. Height of aboveground parts: А – 17,3 m; Б – 16,1 m 
 
Длительность g1 онтогенетического состоя-

нии в два раза больше предыдущего – v2. В тече-
ние этого времени крона у деревьев, стоящих  
в центре окна, становится ширококонической  
с седьмым и восьмым порядками ветвления,  

а у особей на периферии окна, как правило, фор-
мируется однобокая крона. У g1 деревьев боль-
шая часть листьев становится взрослого типа, 
поскольку крона расположена выше и лучше 
освещена. Базальная часть ствола из-за усилен-
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ного роста главной оси очищается от нижних не-
производительных ветвей на значительную вы-
соту, в среднем на 6 м, иногда – до 12 м (табл. 3). 
Лидерная ось так же, как у виргинильных осо-

бей, хорошо прослеживается от основания де-
рева и до его верхушки, возвышаясь над ней.  
На большей части ствола формируется корка  
с глубокими трещинами. 

Таблица 3 

Биохронологические показатели онтогенетических состояний у дуба черешчатого в генеративном 
и постгенеративном периодах в сосняке-зеленомошнике. Пониженная жизненность 

Table 3 

Biochronological indicators of ontogenetic stages of pedunculate oak in the generative  
and post-generative periods in a green moss pine forest. Reduced vitality 

Показатели Онтогенетические состояния 
g1 g2 g3 s 

Объем выборки 26 22–23 33 23 
Возраст, годы 69 ± 3,8 

33–94 
110 ± 4,8 
70–150 

133 ± 1,8 
120–180 

162 ± 4,0 
130–210 

Высота дерева, м 16,6 ± 0,56 
10,1–22,5 

23,0 ± 0,61 
15,7–28,1 

20,9 ± 0,53 
14,3–26,1 

15,6 ± 0,78 
7,3–21,7 

Высота основания первичной кроны, м 5,6 ± 0,59 
1,5–11,9 

9,6 ± 0,68 
3,6–16,5 

9,3 ± 0,54 
4,3–16,5 – 

Диаметр первичной кроны, м 7,0 ± 0,30 
4,4–10,2 

11,1 ± 0,60 
6,1–18,9 

9,7 ± 0,59 
5,0–17,7 – 

Диаметр ствола на уровне 1,3 м, см 21 ± 1,0 
12–30 

40 ± 2,5 
18–70 

34 ± 1,6 
20–61 

35 ± 2,1 
24–62 

Протяженность трещиноватой корки, м 10,3 ± 0,55 
5,0–15,9 

15,1 ± 0,48 
10,1–18,9 

14,7 ± 0,56 
9,9–22,7 

14,7 ± 0,76 
7,3–21,7 

Порядок ветвления кроны 7 ± 0,1 
7–8 

8 ± 0,1 
7–9 

8 ± 0,1 
7–9 

6 ± 0,2 
5–7 

Длина годичного прироста по главной оси, см 19 ± 1,2 
10–40 

8 ± 0,7 
4–15 

5 ± 0,4 
3–12 – 

Длина годичного прироста по боковой оси, см 8 ± 1,2 
3–28 

7 ± 0,4 
4–10 

5 ± 0,4 
3–15 – 

П р и м е ч а н и е. Расшифровка индексов онтогенетических состояний дана в табл. 1. «–» – признак у де-
рева отсутствует. В числителе – среднее арифметическое и его ошибка, в знаменателе – минимальное и макси-
мальное значения признака. 

 
В этом онтогенетическом состоянии дубы 

начинают плодоносить. Это связано с тем, что 
деревья выходят в ярус древостоя. Верхняя 
часть кроны, в которой формируется основная 
доля желудей, попадает в условия хорошей 
освещенности. Известно, что повышение свето-
вой радиации ведет к усилению фотосинтеза  
и увеличению количества углеводов. В свою 
очередь относительно высокая концентрация уг-
леводов стимулирует развитие цветочных почек 
[43, 44]. Плодоношение нерегулярное и не-
обильное. Это, видимо, связано с тем, что g1 де-
ревья, все еще находятся в периоде большого 
роста, когда растения вынуждены тратить боль-
шую часть ассимилятов на вегетативное разви-
тие. Из-за некоторого ограничения освещенно-
сти в сосняках средняя масса одного желудя, 
сформированного g1 дубами, составляет 1,9 г 
(см. рис. 1). Эта цифра более чем в два раза 
меньше массы желудей, собранных на полном 
свету со свободно стоящих молодых растений. 

Исследование календарного возраста дуба пока-
зало, что в условиях леса деревьям необходимо 
около семи десятилетий вегетативного разви-
тия, прежде чем они займут место в верхнем хо-
рошо освещенном ярусе и заплодоносят. Так, 
средний возраст g1 дубов на лугах при полной 
освещенности составляет всего 43 года [19],  
а в сосняках он равен 69 годам (см. табл. 3). 

Средневозрастные генеративные особи (g2). 
Характерная особенность дуба в g2 состоянии – 
мощно развитая куполообразная крона. Ее диа-
метр достигает максимальных величин. В ней 
формируются побеги седьмого, восьмого и девя-
того порядков ветвления (см. табл. 3). Образова-
ние куполообразной кроны определяется  
несколькими причинами. Во-первых, прекраща-
ется интенсивный рост главной оси: длина го-
дичных приростов по высоте уменьшается в два 
с половиной раза по сравнению с g1 деревьями. 
Это свидетельствует о завершении периода 
большого роста в жизни дерева. Во-вторых,  
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прирост побегов по лидерной оси не отличается  
от боковых ветвей. Другими словами, крона 
нарастает равномерно по всей куполообразной 
сфере. В-третьих, из-за сильного разветвления 
ствол теряется в верхней части среди мощных 

боковых сучьев (рис. 10,А). Физиологические 
механизмы формирования куполообразной 
кроны рассмотрены ранее [19]. Корка с глубо-
кими трещинами покрывает две трети ствола.  

 

 
Рис. 10. Средневозрастные генеративные (g2), старые генеративные (g3) и сенильные (s) особи дуба 
черешчатого пониженной жизненности: вк – ветка вторичной кроны; к – корка; ок – отмершая кора,  
онв – отмершие нижние ветки; ос – отмершие сучья первичной кроны; пек – ветки первичной кроны.  

Высота надземной части: А – 23,0 м; Б – 23,5 м; В – 20,0 м 

Fig. 10. Mature generative (g2), old generative (g3) and senile (s) individuals of pedunculate oak  
with reduced vitality: вк – secondary crown branch; к – crust; ок – dead bark, онв – dead lower  

branches; ос – dead branches of the primary crown; пек – branches of the primary crown.  
Height of aboveground parts: А – 23,0 m; Б – 23,5 m; В – 20,0 m 

 
Плодоношение дуба в этом онтогенетиче-

ском состоянии становится обильным, но нере-
гулярным. Желуди формируются по всей кроне, 
они в два с половиной раза крупнее, чем у g1 осо-
бей. Их средняя масса – 4,8 г (см. рис. 1). Обиль-
ные урожаи крупных и жизнеспособных желу-
дей дают только наиболее мощные деревья,  
к которым и относятся g2 особи. Физиологи рас-
тений считают, что в напряженных ценотиче-
ских условиях леса лишь хорошо развитые  
и здоровые деревья способны обеспечить разви-
тие семян достаточным количеством минераль-
ных веществ [43]. Кроме того, обильному уро-
жаю g2 особей способствует хорошее освещение 
кроны, которая, как правило, возвышается над 
основным пологом леса. Лесоводы отмечают, 
что после обильного плодоношения деревья 
сильно ослаблены, в это время прирост стволов 
в толщину обычно снижается в полтора-два раза 

[42]. В связи с этим большинство деревьев 
щедро плодоносят только периодически. У дуба 
урожайные годы случаются, как правило, один 
раз в четыре-десять лет [25]. В промежутках 
между обильными плодоношениями деревья 
направляют основной поток пластических ве-
ществ на развитие вегетативных органов, кото-
рые усиливают их конкурентную мощность [45].  

Средняя высота g2 растений в сосняках –  
23 м. Это на 7 м выше дубов, которые выросли 
на лугу в условиях полной освещенности. Такая 
разница в росте отмечена и у других видов  
деревьев [12]. В основе этого явления лежит сле-
дующий морфофизиологический механизм.  
У деревьев, выросших на лугу, крона опущена 
до основания, в ней развивается много боковых 
ветвей. Физиологи и морфологи древесных  
растений предполагают, что формирование 
большого числа боковых ветвей с множеством 
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облиственных побегов оказывает тормозящее 
влияние на главную ось и ослабляет ее рост  
[32, 46]. Под влиянием суммирующихся тормо-
жений большого числа ветвей кульминация  
в росте дерева на открытом месте наступает 
раньше. Наши данные показывают, что у дуба  
на лугу это происходит при высоте 16 м в 90 лет 
[19]. У деревьев, сформированных в лесном со-
обществе, нижние боковые ветви из-за дефи-
цита света отмирают до половины высоты де-
рева и выше. Благодаря этому лидерная ось 
испытывает меньшее тормозящее влияние со 
стороны боковых ветвей. В результате пик в ро-
сте дуба настает позже, при средней высоте де-
рева 23 м и при возрасте 110 лет (табл. 3). Та-
ким образом, тормозящее воздействие боковых 
ветвей на рост дерева по высоте слабее выра-
жено в условиях леса и сильнее – на полном 
свету. 

Описанный морфофизиологический меха-
низм лежит в основе лесоводственных меро-
приятий по содействию ускоренному росту 
дуба по высоте и улучшению формы его ствола. 
При этом лесоводы для очищения ствола от 
нижних сучьев создают боковое отенение, ис-
пользуя подгон в виде густооблиственного под-
роста вяза, клена, липы и других видов дере-
вьев [47, 48]. 

Старые генеративные особи (g3). Средняя 
высота g3 дубов пониженной жизненности –  
21 м. Диаметр кроны примерно такой же, как  
и у g2 особей. Корка с глубокими трещинами по-
крывает весь ствол. Крона становится разрежен-
ной и плосковершинной (см. рис. 10,Б). Это свя-
зано с появлением мертвых сучьев. Крона 
практически перестает расти по высоте и ши-
рине: средние годичные приросты во всех 
направлениях отличаются минимальными зна-
чениями, около 5 см (см. табл. 3). Форма кроны, 
как правило, неправильная, иногда похожа  
на усеченный конус. В результате отмираний, 
которые затронули дерево, в кроне сокращается 
порядок ветвления и уменьшается число фото-
синтезирующих побегов. Это снижает продук-
тивность дерева и ускоряет его старение.  
У g3 растений начинает не хватать пластических 
веществ на поддерживающее дыхание суще-
ствующих структур, а также на формирование 
урожая желудей и противостояние болезням. 
Так, у части особей на стволе кое-где отслаива-
ется кора и, как следствие, нарушается транспорт 
ассимилятов по флоэме. Желуди формируются по 
всей кроне, однако урожай ниже, чем у g2 расте-
ний. Кроме того, масса одного желудя в g3 состоя-
нии почти в два раза меньше g2 особей (см. рис. 1). 
На месте отсохших и отвалившихся сучьев сна-
чала появляются трутовики, а затем образуются 
дупла.  

У старых генеративных дубов формируется 
вторичная крона. Лесоводы считают, что появ-
ление вторичной кроны коррелятивно связано  
с прекращением роста дерева по высоте и отми-
ранием его верхушки [32, 49]. Вторичная крона 
представлена многочисленными водяными по-
бегами – волчками. Они образуются из спящих 
почек на стволе и крупных сучьях. Небольшое 
число волчков может просыпаться и на более 
ранних этапах онтогенеза – у g2, g1, v и даже  
у im2 особей. Однако только массовое появление 
водяных побегов может служить индикатором 
g3 состояния. Функция вторичной кроны – ком-
пенсировать фотосинтетический аппарат де-
рева, утраченный при разрушении первичной 
кроны. Возраст побегов вторичной кроны, как 
правило, небольшой – всего 10–20 лет. Листья 
вторичной кроны широкие и тонкие. Их пло-
щадь почти в три раза больше листьев взрослого 
типа (см. рис. 4). Это позволяет улавливать рас-
сеянный свет внутри кроны с большей поверх-
ности. Благодаря тонкой пластинке ограничен-
ная радиация свободно проникает вглубь листа 
и лучше освещает каждый хлоропласт. Физио-
логи растений показали, что листья водяных по-
бегов отличаются повышенным содержанием 
хлорофилла [49]. Это усиливает эффективность 
использования слабого света на нужды фотосин-
теза [50]. Отмеченные черты свидетельствует  
о том, что для листьев вторичной кроны харак-
терна структура теневого типа.  

Формирование вторичной кроны способ-
ствует более длительному существованию дуба 
в лесном сообществе [49]. Возраст изученных g3 
особей лежит в диапазоне от 120 до 180 лет,  
а средний равен 133 годам. По данным таксации, 
максимальный возраст дуба в районе исследова-
ния составляет 200 лет. Однако это не предель-
ный возраст дерева. По литературным данным, 
дуб в лесном ценозе может прожить 280–380 лет 
[33, 51]. Этот возраст существенно меньше, чем 
на свободе при полной освещенности [19]. По-
следнее связано с тем, что у взрослых дубов, 
растущих в лесу, ослабляется фотосинтез  
листьев при их затенении новым подрастающим 
поколением деревьев. В результате у все боль-
шего числа ветвей постепенно формируется от-
рицательный баланс пластических веществ,  
и они начинают засыхать. Это определяет отно-
сительно раннее старение и отмирание дуба  
в условиях леса. 

Сенильные особи (s). Дубы в этом состоянии, 
отличаясь старческой дряхлостью, перестают 
плодоносить. Верхушка деревьев отсыхает  
и отламывается. В связи с этим высота сениль-
ных дубов меньше старых генеративных на 5 м 
(см. табл. 3). Площадь кроны сокращается в не-
сколько раз по сравнению с g3 деревьями. Это 
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связано с тем, что первичная крона полностью 
отмирает, от нее остаются только сухие сучья. 
Она целиком замещается на вторичную, которая 
формируется на протяжении всего ствола  
(см. рис. 10,В). Водяные побеги, появляющиеся 
в массовом количестве, перехватывают влагу, 
поступающую от корней, и сильно ослабляют 
верхнюю часть дерева, усугубляя ее суховер-
шинность [42]. Несмотря на это, вторичная 
крона продлевает жизнь дерева. Она продол-
жает поставлять продукты фотосинтеза на под-
держивающее дыхание существующих много-
летних частей – ветвей, ствола, корней. 
Дендрологи полагают, что дуб благодаря функ-
ционированию вторичной кроны может про-
жить в условиях леса еще 10–50 лет [33]. Однако 
в течение этого времени количество пластиче-
ских веществ, образуемых при фотосинтезе, 

неуклонно уменьшается. При этом процессы 
старения дерева усугубляются: активность вер-
хушечных меристем резко снижается, продук-
тивность камбия существенно сокращается, на 
всем протяжении ствола отслаивается кора [49]. 
Дерево становится дуплистым. В конце концов 
сенильные особи умирают. 

Изучение онтогенеза дуба пониженной жиз-
ненности в условиях сосняка-зеленомошника 
показало, что особи беспрепятственно проходят 
все этапы индивидуального развития (рис. 11,А). 
А. А. Чистякова [16] такой вариант онтогенеза 
называет завершенным. Следует отметить, что 
из-за ограниченной освещенности темпы разви-
тия подроста пониженной жизненности затяги-
ваются: его возраст в полтора-два раза больше 
дубов, которые развиваются в условиях свобод-
ного роста на лугу. 

 

 
Рис. 11. Схема поливариантности онтогенеза дуба черешчатого при разных  

уровнях жизненности в сосняке-зеленомошнике. Уровни жизненности и варианты онтогенеза:  
А – пониженная (завершенный онтогенез), Б – низкая (неполный онтогенез), В – крайне низкая, 

представленная квазисенильными особями (незавершенный онтогенез). Онтогенетические состояния:  
se – покоящиеся семена; p – проросток (всход), j – ювенильное, im1 – имматурное первой подгруппы,  
im2 – имматурное второй подгруппы, v1 – виргинильное первой подгруппы, v2 – виргинильное второй 

подгруппы, g1, g2, g3 – молодое, средневозрастное и старое генеративные, s – сенильное. Сплошные черные 
стрелки – переход из предыдущего онтогенетического состояния в последующее (последовательное 
развитие особей). Пунктирные черные стрелки – улучшение жизненности подроста. Синие стрелки – 

снижение жизненности подроста. Зеленые стрелки – снижение жизненности подроста и его омоложение 

Fig. 11. Scheme of polyvariance in the ontogenesis of pedunculate oak at different levels  
of vitality in a green moss pine forest. Levels of vitality and variants of ontogenesis:  

A – reduced (completed ontogenesis), Б – low (incomplete ontogenesis), В – extremely low, represented  
by quasi-senile in-dividuals (incomplete ontogenesis). Ontogenetic states: se – dormant seeds; p – seedling,  

j – juvenile, im1 – immature of the first sub-group, im2 – immature of the second subgroup, v1 – virginile  
of the first subgroup, v2 – virginile of the second subgroup, g1, g2, g3 – young, mature and old generative,  

s – senile. Solid black arrows represent the transition from the previous ontogenetic state  
to the subsequent one (sequential development of individuals). Dotted black arrows – improving  

the vitality of the undergrowth. The blue arrows indicate a deterioration in the vitality of the undergrowth. 
Green arrows – deterioration of vitality of individuals with their rejuvenation 
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Онтогенез особей низкой жизненности 
 
Особи дуба низкой жизненности формирова-

лись в окнах сосняка-зеленомошника относи-
тельно небольших размеров – от 150 до 300 м2. 
Средняя освещенность в течение дня в этих ок-
нах на уровне груди равняется 12 % от полной 
(N = 12, σ = 3,4). В этих ценотических условиях  
в индивидуальном развитии дуба выделяются де-
вять онтогенетических состояний (см. рис. 11,Б). 

Покоящиеся семена (se). Вес желудей, кото-
рые были собраны с дубов низкой жизненности, 
значимо меньше (p < 0,001) веса желудей, сфор-
мированных дубами пониженной жизненности. 
Средний вес одного желудя – всего 2,1 г (N = 30; 
σ = 0,74). 

Проростки, или всходы (p). Из-за неболь-
шого веса желудей средняя длина первичного 
побега у проростков низкой жизненности  

значимо меньше (p < 0,05) особей пониженной 
жизненности. Средняя длина этого побега –  
11 см (N = 21; σ = 1,7). Известно, что всходы, раз-
вивающиеся из семян с небольшим запасом пита-
тельных веществ, формируют менее развитые по-
беговую и корневую системы (см. рис. 2,В,Г). 
При этом проростки усваивают меньше мине-
ральных веществ из почвы. Это существенно 
ослабляет конкурентную способность всходов  
и значительно сокращает их выживаемость  
в напряженных ценотических условиях [45]. 

Ювенильные особи (j). Растения низкой жиз-
ненности по высоте, диаметру основания 
ствола, форме и площади листьев не отличаются 
от особей пониженной жизненности. Однако  
у этих одноосных растений, начиная с двух-трех- 
летнего возраста, нарастание сменяется на не-
устойчиво моноподиальное (рис. 12).  

 

 

Рис. 12. Ювенильные особи (j) дуба 
черешчатого низкой жизненности: 

бк – боковой корень;  
вп – верхушечная почка;  

г – гипокотиль с придаточными 
корнями; гк – главный корень;  

гп – годичный побег; ж – желудь; 
лп – лист полувзрослого типа;  
лю – лист ювенильного типа;  
мс – место прикрепления 
семядолей; ож – отсохший  

желудь; оп – отмерший побег;  
п – перевершинивание побега;  
пк – придаточный корень;  

пчк – почечные кольца (рубцы  
на месте опавших почечных 

чешуй); сп – спящая боковая почка;
спс – спящая почка, сформированная 
в пазухе семядоли. Рисунки А и Б 

выполнил Г. В. Шут 
Fig. 12. Juvenile individuals (j)  

of pedunculate oak with low vitality: 
бк – боковой корень;  

вп – верхушечная почка;  
г – hypocotyl with adventitious 

roots; гк – main root; гп – annual 
shoot; ж – acorn; лп – leaf of semi-

adult type; лю – leaf of juvenile type; 
мс – place of attachment  

of cotyledons; ож – dried acorn;  
оп – dead shoot (branch);  

п – residuals of dying tops of shoots; 
пк – adventitious root; пчк – bud 

rings (scars on the site of fallen bud 
scales); сп – dormant lateral bud;  

спс – dormant bud formed in the axil 
of the cotyledon. Figure A and Б  

was made by Gleb V. Shut 
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Верхушечная почка, нередко с частью по-
бега, отмирает. Основная причина отмирания – 
недостаток света. В этом случае главная и един-
ственная ось перевершинивается: в рост идет 
ближайшая по положению боковая почка, кото-
рая замещает верхушечную. Скелетная ось де-
ревца остается внешне неветвящейся и функцио- 
нально одноосной. Составными элементами та-
кой многолетней оси оказываются подиумы – 
неполные элементарные побеги последователь-
ных порядков. Особи дуба с неустойчиво моно-
подиальным нарастанием отличаются от симпо-
диально нарастающих деревьев (виды родов 
Betula, Carpinus, Tilia, Ulmus и др.) нерегуляр-
ным перевершиниванием. 

Следует отметить, что среднегодовые приро-
сты по высоте у j дубов низкой жизненности зна-
чимо меньше (p < 0,001) приростов, которые фор-
мируют особи пониженной жизненности. Это 
свидетельствует о том, что растения направляют 

основной поток пластических веществ не  
на рост, а на поддерживающее дыхание. У j рас-
тений низкой жизненности сухой вес единицы 
площади листа также значимо меньше (p < 0,001). 
Такая тонкая фотосинтезирующая пластинка 
способствует лучшему проникновению света 
внутрь листа. Физиологи полагают, что тонкие 
листовые пластинки эффективнее используют 
ограниченный свет на нужды фотосинтеза [21]. 
Благодаря перечисленным адаптациям растения 
способны длительное время поддерживать по-
ложительный баланс продуктов фотосинтеза 
при недостатке света [37]. Не случайно средняя 
продолжительность j состояния дубов низкой 
жизненности значимо выше (p < 0,001) особей 
пониженной жизненности и составляет 6 лет. 
Отдельные растения могут прожить в сообще-
стве до 14 лет (табл. 4). После этого предельного 
возраста, если световые условия не улучшатся,  
j дубы погибают. 

Таблица 4 

Биохронологические показатели онтогенетических состояний у дуба черешчатого  
в прегенеративном периоде в сосняке-зеленомошнике. Низкая жизненность 

Table 4 

Biochronological indicators of ontogenetic stages of pedunculate oak  
in the pregenerative period in a green moss pine forest. Low vitality 

Показатели Онтогенетические состояния 
j im1 im2 v1 v2 

Объем выборки 34 33 36–40 45 33–34 
Возраст, годы 6 ± 0,5 

4–14 
22 ± 1,1 
12–40 

31 ± 1,1 
18–49 

51 ± 0,9 
35–67 

70 ± 1,4 
55–87 

Высота дерева, м 0,2 ± 0,01 
0,1–0,4 

0,8 ± 0,06 
0,2–1,5 

2,7 ± 0,10 
1,6–4,1 

5,6 ± 0,22 
3,4–9,4 

9,9 ± 0,43 
5,2–14,0 

Высота основания первичной кроны, м – 0,3 ± 0,04 
0,1–0,8 

0,8 ± 0,07 
0,1–1,7 

2,7 ± 0,07 
1,3–6,1 

3,5 ± 0,21 
1,8–7,3 

Диаметр первичной кроны, м – 0,4 ± 0,04 
0,2–0,9 

1,6 ± 0,09 
0,8–2,9 

4,1 ± 0,15 
2,3–6,6 

6,1 ± 0,22 
4,0–9,8 

Диаметр ствола на уровне 1,3 м, см – – 2 ± 0,1 
1–4 

7 ± 0,3 
3–11 

13 ± 0,4 
10–20 

Протяженность трещиноватой корки, м – – 0,2 ± 0,02 
0,1–0,6 

1,8 ± 0,17 
0,1–4,3 

5,7 ± 0,34 
2,2–11,0 

Порядок ветвления кроны 1 3 ± 0,1 
2–4 

5 ± 0,1 
4–6 

6 ± 0,1 
5–7 

7 ± 0,1 
7–8 

Длина годичного прироста по главной оси, см 2 ± 0,1 
1–4 

4 ± 0,4 
1–11 

8 ± 0,9 
2–22 

9 ± 0,7 
3–26 

8 ± 0,5 
2–18 

Длина годичного прироста по боковой оси, см – 3 ± 0,3 
1–10 

5 ± 0,5 
1–13 

7 ± 0,7 
2–23 

7 ± 0,5 
3–12 

П р и м е ч а н и е. Расшифровка индексов онтогенетических состояний дана в табл. 1. «–» – признак у де-
рева отсутствует. В числителе – среднее арифметическое и его ошибка, в знаменателе – минимальное и макси-
мальное значения признака. 

 
Имматурные особи первой подгруппы (im1). 

Растения низкой жизненности по высоте дерева, 
порядку ветвления кроны, диаметру основания 
ствола, форме листьев несущественно отлича-

ются от особей пониженной жизненности. Од-
нако другая часть признаков значимо отлича-
ется от особей пониженной жизненности. Эти 
признаки, как правило, связаны с адаптациями 
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подроста к низкой освещенности. У im1 расте-
ний низкой жизненности отмечено еще не-
сколько приспособлений к ограниченной осве-
щенности помимо тех, которые выявлены у j 
растений. Во-первых, у части подроста низкой 
жизненности формируется зонтиковидная 
крона. Это определяется тем, что годичный  

прирост по главной оси небольшой, и он не от-
личается от бокового (см. табл. 4). Благодаря 
этому большинство листьев располагаются в од-
ной плоскости и меньше затеняют друг друга, 
получая максимально возможное количество 
ограниченного света (рис. 13).  

 

 
Рис. 13. Имматурные особи дуба черешчатого первой подгруппы (im1) низкой жизненности:  
бп – боковая почка; вп – верхушечная почка; г – гипокотиль с придаточными корнями;  
гк – главный корень; лп – лист полувзрослого типа; оп – отмерший побег (веточка);  
п – перевершинивание побега; пк – придаточный корень; пчк – почечные кольца  

(рубцы на месте опавших почечных чешуй); сп – спящая боковая почка; уп – уровень почвы.  
Высота надземной части растения: А – 24 см; Б – 45 см; В – 50 см; Г – 110 см; Д – 60 см; Е – 105 см 

Fig. 13. Immature individuals of pedunculate oak of the first subgroup (im1) with low vitality:  
бп – lateral bud; вп – apical bud; г – hypocotyl with adventitious roots; гк – main root; лп – leaf of semi-adult type; 

оп – dead shoot (branch); п – residuals of dying tops of shoots; пк – adventitious root; пчк – bud rings  
(scars on the site of fallen bud scales); сп – dormant lateral bud; уп – soil level. Height of aboveground parts:  

А – 24 cm; Б – 45 cm; В – 50 cm; Г – 110 cm; Д – 60 cm; Е – 105 cm 
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Во-вторых, площадь отдельных листьев  
у растений низкой жизненности, выросших в ок-
нах небольшого размера, значимо больше  
(p = 0,034) площади листьев у дубов понижен-
ной жизненности, которые сформировались  
в крупных окнах. Благодаря этому улавливается 
больше рассеянного света. Физиологи растений 
показали, что в листьях с возрастанием затене-
ния увеличивается содержание хлорофилла. Это 
усиливает поглощение света листом. Одновре-
менно при ограниченном свете в мезофилле  
возрастает объем отдельных хлоропластов  
и уменьшается их число. Такая особенность пла-
стидного аппарата способствует лучшему осве-
щению каждого хлоропласта и повышению эф-
фективности использования света на нужды 
фотосинтеза [21]. В-третьих, дефицит света 
определяет перевершинивания в кроне. Боковые 
побеги функционально замещают главную ось, 
стволик становится изгибистым. У подроста ча-
сто отмирают боковые ветви (см. рис. 13). Пере-
вершинивание побегов и отсыхание веток – ре-
зультат отрицательного баланса органического 
вещества, когда пластических веществ, образу-

ющихся при фотосинтезе, становится недоста-
точно для дыхания подроста. Такое отторжение 
дышащих частей растения, формирование зон-
тиковидной кроны и расширение листовой пла-
стинки с ее анатомическими преобразованиями 
способствуют более длительному поддержанию 
положительного баланса пластических веществ 
подроста и, следовательно, удлинению его 
жизни в условиях леса. Так, средняя продолжи-
тельность жизни im1 дубов низкой жизненности 
значимо выше (p < 0,001) особей пониженной 
жизненности и составляет 22 года. Возраст еди-
ничных растений может достигать 40 лет  
(см. табл. 4). После этого крайнего возраста, 
если в сообществе не улучшится освещенность, 
большая часть im1 подроста переходит в ква-
зисенильное состояние, некоторые особи поги-
бают (см. рис. 11). 

Имматурные особи второй подгруппы (im2). 
Высота большинства im2 растений – 3 м, макси-
мальная – 4 м. Почти все особи низкой жизнен-
ности формируют зонтиковидную крону. У этого 
подроста ствол очищается от веток на значи-
тельную высоту – до 1,5 м и больше (рис. 14).  

 

 

Рис. 14. Имматурные особи дуба
черешчатого второй подгруппы 

(im2) низкой жизненности:  
нвт – нижняя ветка  

с заторможенным ростом;  
оп – отмерший побег (веточка); 
п – перевершинивание побега; 
плв – плагиотропная ветка;  
псп – побег, появившийся  
из спящей почки (волчок);  

пчк – почечные кольца (рубцы 
на месте опавших почечных 
чешуй); уп – уровень почвы. 
Высота надземной части 

растения: А – 1,9 м; Б – 2,6 м;  
В – 2,7 м; Г – 3,1 м; Д – 1,9 м;  

Е – 1,7 м 

Fig. 14. Immature individuals  
of pedunculate oak of the second 
subgroup (im2) with low vitality:  
нвт – lower branch with stunted 

growth; оп – dead shoot 
(branch); п – residuals of dying 

tops of shoots; плв – plagiotropic 
branch; псп – shoot from  

a dormant bud; пчк – bud rings 
(scars on the site of fallen  

bud scales); уп – soil level. Height 
of aboveground parts: А – 1,9 m, 
Б – 2,6 m, В – 2,7 m, Г – 3,1 m,  

Д – 1,9 m, Е – 1,7 m 
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Лесоводы и физиологи считают, что причина 
отмирания нижних веток – нулевой и даже отри-
цательный баланс их органического вещества, 
когда пластические вещества, синтезируемые 
листьями, полностью тратятся на поддерживаю-
щее дыхание веток [52]. В результате протяжен-
ность кроны по высоте существенно сокраща-
ется. В такой уплощенной кроне главная ось не 
выделяется, все ветки отходят от ствола под пря-
мым углом и находятся практически на одном 
уровне, вследствие чего формируется однослой-
ная крона, похожая на зонтик. Порядок ветвле-
ния побегов в такой кроне преимущественно пя-
тый или шестой. Он значимо больше, чем  
в многослойной кроне. Это способствует фор-
мированию «листовой мозаики», когда мелкие 
листья благодаря большому порядку ветвления 
могут занимать промежутки между крупными. 
Расположение листьев в одной плоскости 
уменьшает их взаимное затенение. Плоскость 
зонтиковидной кроны всегда направлена в сто-
рону окна с большей освещенностью. Это спо-
собствует лучшему улавливанию света. Все  
листья в кроне теневые полувзрослого типа. Их 
удельная плотность значительно ниже листьев, 
которые сформировались на полном свету. Это 
свидетельствует о том, что подрост низкой жиз-
ненности формирует тонкую листовую пла-

стинку. Благодаря этому слабый свет лучше про-
никает вглубь листа. Одновременно на создание 
единицы площади теневого листа расходуется  
в полтора раза меньше органических веществ, 
чем на листья светового типа. Такая экономия 
чрезвычайно важна для дуба, который живет 
при ограниченном световом довольствии. Фор-
мирование зонтиковидной кроны с тонкими  
листовыми пластинками, а также отмирание не-
производительных ветвей в нижней части 
ствола способствуют продлению жизни подро-
ста в условиях дефицита света. Не случайно 
средняя продолжительность жизни im2 дубов 
низкой жизненности значимо выше особей по-
ниженной жизненности и составляет 31 год. 
Возраст некоторых растений может достигать 
49 лет (см. табл. 4). После этого максимального 
возраста, если в лесу не появится дополнительная 
освещенность, большая часть im2 подроста пере-
ходит в квазисенильное состояние, меньшая – по-
гибает (см. рис. 11). 

Виргинильные особи первой подгруппы (v1). 
Высота большинства v1 растений – 6 м, макси-
мальная – 9 м. Все v1 особи низкой жизненно-
сти, аналогично im2 растениям, формируют 
крону, похожую на зонтик. У этого подроста 
ствол очищается от веток на высоту до 3 м  
и больше (рис. 15).  

 

 
Рис. 15. Виргинильные особи дуба черешчатого первой подгруппы (v1) низкой жизненности:  
к – корка; оп – отмерший побег (ветка); очс – нижняя часть ствола, очищенная от сучьев;  

плв – плагиотропная ветка; пр – перидерма; псп – побег, появившийся из спящей почки (волчок).  
Высота надземной части растения: А – 3,7 м; Б – 7,6 м 

Fig. 15. Virginile individuals of pedunculate oak of the first subgroup (v1) with low vitality:  
к – crust; оп – dead shoot (branch); очс – part of the trunk without lower branches; плв – plagiotropic branch;  

пр – periderm; псп – shoot from a dormant bud. Height of aboveground parts: А – 3,7 m; Б – 7,6 m 
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В результате протяженность кроны по вы-
соте существенно сокращается. В такой зонти-
ковидной кроне главная ось (ствол) не выделя-
ется, поскольку для главной оси и боковых 
ветвей характерен плагиотропный рост. Их го-
дичные приросты по длине не отличаются друг 
от друга и характеризуются минимальными зна-
чениями. Побеговая система v1 особей низкой 
жизненности в большей степени разветвлена, 
чем растений пониженной жизненности. В ней 
преобладают шестой и седьмой порядки ветвле-
ния. Благодаря плагиотропному росту и боль-
шему порядку ветвления самозатенение листьев 
в кроне минимальное. Это способствует более 
эффективному улавливанию рассеянного света. 
Кроме того, в условиях дефицита света и рез-
кого недостатка ассимилятов растения не тратят 
органические вещества на формирование ствола 
и новых слоев боковых ветвей. Большую часть 
пластических веществ они расходуют на под-
держивающее дыхание существующей струк-
туры – зонтиковидной кроны. Благодаря этому 
средний возраст v1 дубов низкой жизненности 
существенно возрастает по сравнению с осо-
бями пониженной жизненности и составляет  
51 год. Возраст отдельных растений может до-
стигать 67 лет (см. табл. 4). После этого воз-
раста, если в сообществе не сформируется до-
полнительное окно и не улучшится световая 
обстановка, большая часть v1 подроста поги-
бает, а меньшая – переходит в квазисенильное 
состояние (см. рис. 11). 

Виргинильные особи второй подгруппы (v2). 
Средняя высота растений – 10 м. Это на 2 м ниже 
особей пониженной жизненности. Меньшая вы-
сота особей низкой жизненности связана с тем, 
что растения, как и в предыдущих онтогенетиче-
ских состояниях, формируют зонтиковидную 
крону, в которой главная ось становится плагио-
тропной и не отличается от боковых ветвей  
(см. рис. 8,Б,В). Кроме того, у некоторых дубов 
пониженной жизненности, которые сформиро-
вались в крупных окнах, из-за ухудшения осве-
щенности может отсыхать верхняя часть ствола. 
В этом случае высота растений уменьшается  
и образуется зонтиковидная крона, которая пол-
ностью состоит из боковых ветвей. В результате 
этих преобразований дубы пониженной жизнен-
ности пополняют группу низкой жизненности 
(см. рис. 11). Для всех особей характерны ча-
стые перевершинивания в кроне и минимальные 
годичные приросты по длине. У v2 подроста из-
за низкой освещенности, как и в предыдущих 
онтогенетических состояниях, формируются  

в основном листья полувзрослого типа, мезо-
филл которых имеет теневую структуру. У этих 
дубов ствол очищается от нижних веток в сред-
нем на высоту до 3,5 м, иногда – до 7 м. Ствол 
покрывается трещиноватой коркой в среднем  
до 6 м, а у отдельных растений – до 11 м  
(см. табл. 4). Зонтиковидная крона, частые пере-
вершинивания побегов и минимальные годичные 
приросты – это признаки того, что развитие под-
роста остановилось в ожидании увеличения 
освещенности. Большая часть особей может 
ожидать появления окна и дополнительного  
количества света до 70 лет, а единичная –  
до 87 лет. После этого предельного возраста, 
если световая обстановка не улучшится, расте-
ния погибают. 

Старые генеративные особи (g3). В индиви-
дуальном развитии дубов низкой жизненности 
полностью отсутствуют g1 и g2 состояния. Это 
обусловлено тем, что деревья находятся в посто-
янном стрессе из-за хронического недостатка 
света. Размеры окон позволяют дубу выйти  
в ярус древостоя. Однако освещенность этих 
прогалин не дает растениям развить крону нор-
мальных размеров, свойственную молодым  
и средневозрастным деревьям. У этих ослаб-
ленных дубов отмирает часть скелетных вет-
вей, на стволе из спящих почек активно разви-
вается вторичная крона, у некоторых деревьев 
начинает отслаиваться кора. Перечисленные 
особенности – характерные признаки g3 состо-
яния.  

Корка с глубокими трещинами простирается 
на всем протяжении ствола. У части особей 
низкой жизненности на высоте около 10 м  
заметно резкое перевершинивание ствола  
(рис. 16,А). Оно, как правило, случается в мо-
мент расширения окна и резкого увеличения 
светового довольствия дуба. В этих обстоятель-
ствах в центре зонтиковидной кроны просыпа-
ется спящая почка, из которой развивается мощ-
ный побег формирования. Он в течение 
небольшого числа лет преобразуется в ствол  
и выносит крону в ярус древостоя. Благодаря 
улучшению освещенности растения иногда мо-
гут сформировать небольшое число желудей. 
Возраст g3 дубов низкой жизненности находится 
в диапазоне от 53 до 94 лет, а средний составляет 
71 год (табл. 5). Судьба g3 растений различна: 
если в сообществе появится более крупное окно, 
то деревья могут пополнить группу особей бо-
лее высокой жизненности, а если нет, то дубы 
или погибнут, или перейдут в сенильное состоя-
ние, последнее случается чаще. 



Vol. 9 (1), 2024  

 Page 23 from 31 

 
Рис. 16. Старые генеративные (g3) и сенильные (s) особи дуба черешчатого низкой жизненности:  
вк – ветка вторичной кроны; к – корка; ов – отсохшая верхушка дерева; ок – отмершая кора;  
ос – отмершие сучья первичной кроны; очс – нижняя часть ствола, очищенная от сучьев;  

п – перевершинивание побега; пек – ветка первичной кроны. Высота дерева:  
А – 20,1 м; Б – 17,2 м; В – 18,0 м; Г – 19,0 м. Рисунок В выполнил А. М. Романовский 

Fig. 16. Old generative (g3) and senile (s) individuals of pedunculate oak with low vitality:  
вк – secondary crown branch; к – crust; ов – dried tree top; ок – dead bark; ос – dead branches of the primary crown; 
очс – part of the trunk without lower branches; п – residuals of dying tops of shoots; пек – branches of the primary 
crown. Tree height: А – 20,1 m; Б – 17,2 m; В – 18,0 m; Г – 19,0 m. Figure B was made by Andrey M. Romanovsky 

Таблица 5 

Биохронологические показатели онтогенетических состояний у дуба черешчатого  
в генеративном и постгенеративном периодах в сосняке-зеленомошнике. Низкая жизненность 

Table 5 

Biochronological indicators of ontogenetic stages of pedunculate oak in the generative  
and post-generative periods in a green moss pine forest. Low vitality 

Показатели Онтогенетические состояния 
g3 s 

Объем выборки 16–31 13–35 
Возраст, годы 71 ± 3,3 

53–94 
83 ± 3,7 
50–94 

Высота дерева, м 15,7 ± 0,46 
11,3–21,7 

13,9 ± 0,68 
6,7–21,3 

Высота основания первичной кроны, м 6,7 ± 0,55 
2,0–12,7 – 

Диаметр первичной кроны, м 6,0 ± 0,32 
3,5–11,2 – 

Диаметр ствола на уровне 1,3 м, см 17 ± 0,7 
10–29 

20 ± 0,7 
11–29 

Протяженность трещиноватой корки, м 9,9 ± 0,40 
5,7–14,3 

12,0 ± 0,56 
6,7–20,8 

Порядок ветвления кроны 7 ± 0,1 
6–8 

6 ± 0,1 
5–7 

Длина годичного прироста по главной оси, см 10 ± 0,7 
5–19 – 

Длина годичного прироста по боковой оси, см 6 ± 0,4 
3–12 – 

П р и м е ч а н и е. Расшифровка индексов онтогенетических состояний дана в табл. 1. «–» – признак у де-
рева отсутствует. В числителе – среднее арифметическое и его ошибка, в знаменателе – минимальное и макси-
мальное значения признака. 
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Сенильные особи (s). У этих старых и дрях-
леющих растений резко сокращается диаметр 
кроны и отсутствует плодоношение. Это свя-
зано с тем, что первичная крона полностью сме-
няется на вторичную. В начале и середине этого 
онтогенетического состояния вторичная крона 
развивается на всем протяжении живой части 
ствола. Степень покрытия ствола водяными по-
бегами у s особей низкой жизненности больше, 
чем у растений пониженной и нормальной жиз-
ненностей. В конце сенильного состояния вто-
ричная крона сохраняется только на небольшом 
участке в верхней части ствола. Для деревьев ха-
рактерна суховершинность (см. рис. 16). В связи  
с этим высота сенильных особей меньше старых 
генеративных. На всем протяжении ствола от-
слаивается кора, дерево поражено трутовиками, 
появляются многочисленные дупла. Благодаря 
вторичной кроне средний возраст сенильных ду-
бов больше старых генеративных деревьев и со-
ставляет 83 года (см. табл. 5). 

Исследование онтогенеза дуба низкой жиз-
ненности выявило две особенности. Во-первых, 
развитие подроста в условиях дефицита осве-
щенности идет с длительными задержками.  
Для перехода в последующие онтогенетические 
состояния необходимо увеличение солнечной ра-
диации – образование в древостое нового окна или 
расширение площади старого. Во-вторых, из ин-
дивидуального развития дуба низкой жизненно-

сти выпадают молодое и средневозрастное гене-
ративные состояния (см. рис. 11). Другими сло-
вами, v2 особи сразу переходят в старое генера-
тивное состояние, а затем – в сенильное.  
По классификации А. А. Чистяковой [16], такой 
вариант онтогенеза у деревьев называется не-
полным. 

 
Онтогенез особей крайне низкой жизненности 

 
Особи дуба крайне низкой, или сублеталь-

ной, жизненности развиваются под пологом сос-
няка-зеленомошника, в верхнем ярусе которого 
представлены лишь небольшие просветы между 
кронами деревьев. Средняя освещенность в те-
чение дня в этом сообществе на уровне груди со-
ставляет 7 % от полной (N = 29, σ = 3,3). В этих 
ценотических условиях в индивидуальном раз-
витии дуба выделяются четыре онтогенетиче-
ских состояния (см. рис. 11,В). 

Подрост дуба, живущий в сосняках при хро-
ническом недостатке света, представлен, как 
правило, квазисенильными особями (qs). Эти 
растения отличаются крайне низкой жизненно-
стью [3, 16, 53, 54]. В лесоводственной литера-
туре квазисенильные особи известны под назва-
нием «торчков» [47, 55]. У этих растений из-за 
дефицита освещенности отмирает почти вся 
надземная ось, а под землей живыми сохраня-
ются ксилоподий и корень (рис. 17, 18).  

 

 

Рис. 17. Этапы формирования 
квазисенильных особей 

(«торчков») дуба:  
А – засыхание отдельных 

небольших веточек в кроне im2 
особей низкой жизненности,  
Б – отсыхание целых ветвей  
в кроне im2 особей низкой 
жизненности, В – отмирание 
всей надземной части у im2 
особей низкой жизненности  
и формирование im1 растений 

квазисенильного 
происхождения (qs).  
Другие обозначения:  

гк – главный корень; кс – ксилоподий; кср – ксилоризом; овет – отсохшая ветка; оп – отмерший побег 
(веточка); п – перевершинивание побегов; пб – «пенек», или базальная часть отмершего надземного побега; 

пк – придаточный корень; псп – побег, появившийся из спящей почки на стволе (волчок); пф – побег 
формирования (скелетная ось), появившийся из спящей почки на ксилоподии; уп – уровень почвы.  
Высота надземной части: А – 1,8 м; Б – 2,2 м; В – 0,7 м. Рисунок В выполнила А. А. Чистякова [53] 

Fig. 17. Stages of formation of quasi-senile individuals of oak:  
А – dying back of small branches in the crown of im2 individuals of low vitality, Б – dying back of entire branches  

in the crown of im2 individuals of low vitality, В – death of the entire aboveground part of im2 individuals  
of low vitality and the formation of im1 plants of quasi-senile origin (qs). Other designations: гк – main root;  
кс – xylopodium; кср – xylorrhizoma; овет – dead branch; оп – dead shoot (branch); п – residuals of dying  
tops of shoots; пб – ‘stump’ (basal part of dead aboveground shoot); пк – adventitious root; псп – shoot  

from a dormant bud; пф – aboveground shoot (skeletal axis); уп – soil level. Height of aboveground parts:  
А – 1,8 m; Б – 2,2 m; В – 0,7 m. Figure B was made by A. A. Chistyakova [53] 



Vol. 9 (1), 2024  

 Page 25 from 31 

 
Рис. 18. Варианты квазисенильных особей («торчков») дуба черешчатого:  

А – одноосные, которые произошли из im1 особей низкой жизненности; Б – двуосные, которые 
произошли из im2 особей низкой жизненности; В – трехосные, которые произошли из v1 особей низкой 
жизненности. В скобках указано текущее онтогенетическое состояние: j – ювенильное, im1 – имматурное 

первой подгруппы. Другие обозначения: гк – главный корень; кс – ксилоподий; кср – ксилоризом;  
лп – лист полувзрослого типа; п – перевершинивание побега; пб – «пенек», или базальная часть 

отмершего надземного побега; пк – придаточный корень; пф – побег формирования (скелетная ось), 
появившийся из спящей почки на ксилоподии; пчк – почечные кольца (рубцы на месте опавших  
почечных чешуй); уп – уровень почвы. Высота надземной части: А – 44 см; Б – 75 см; В – 65 см 

Fig. 18. Variants of quasi-senile individuals of pedunculate oak:  
A – single-axis, which were formed from im1 individuals of low vitality; Б – biaxial, which originated from im2 

individuals of low vitality; B – triaxial, which originated from v1 individuals of low vitality. The current 
ontogenetic state is indicated in brackets: j – juvenile, im1 – immature of the first subgroup.  

Other designations: гк – main root; кс – xylopodium; кср – xylorrhizoma; лп – leaf of semi-adult type;  
п – re-siduals of dying tops of shoots; пб – ‘stump’ (basal part of dead aboveground shoot);  

пк – adventitious root; пф – aboveground shoot (skeletal axis); пчк – bud rings (scars on the site  
of fallen bud scales); уп – soil level. Height of aboveground parts: А – 44 cm; Б – 75 cm; В – 65 cm 

 
Ксилоподий – вертикальная утолщенная под-

земная часть растения, которая сформирована из 
разросшегося основания надземных побегов  
и базальной части главного или придаточного 
корня [56]. Из спящих почек на ксилоподии пе-
риодически формируются новые надземные ске-
летные оси ювенильного или имматурного об-
лика, которые через каждые 10–20 лет снова 
отмирают. В результате в состав ксилоподия мо-
жет входить система из многочисленных «пень-
ков» (базальная часть побегов) с придаточными 
корнями. «Пеньки» также содержат запас спя-
щих почек, из которых формируется следующая 
генерация скелетных осей. Оси сменяют друг 
друга, и в таком динамическом состоянии расте-
ния «ожидают» улучшения освещенности для 
дальнейшего развития [54, 57].  

Биологический смысл перехода подроста  
в qs состояние – отторжение значительной доли 

многолетних дышащих частей (стволов, ветвей, 
корней). Формирование «торчков» дуба вклю-
чает три последовательных этапа. На первом 
этапе в зонтиковидной кроне подроста низкой 
жизненности отчуждаются небольшие веточки,  
на втором – засыхают целые ветки, а на третьем – 
отмирает вся надземная часть, представленная 
стволом и кроной (см. рис. 17). В результате  
у растений существенно уменьшаются траты на 
поддерживающее дыхание и появляются допол-
нительные резервы пластических веществ, кото-
рые необходимы для длительного существова-
ния при фитоценотическом угнетении. 

В qs состояние может переходить im1, im2,  
и v1 подрост дуба низкой жизненности (рис. 11). 
Большая часть «торчков» образуется из im1 и im2 
особей, а меньшая – из v1 растений. Ювениль-
ный подрост семенного происхождения неспо-
собен переходить в qs состояние. У него слабо 
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развит ксилоподий, который не содержит доста-
точное число спящих почек, необходимых для 
формирования «торчков». В qs состояние не мо-
гут переходить и v2 особи. Их засохшая надзем-
ная часть, представленная мощными стволом  
и кроной, не ломается, а под влиянием силы  
тяжести выворачивается вместе с ксилоподием  
и корнем. В структуре qs особей может быть раз-
ное число надземных скелетных осей, которые 
развиваются из спящих почек на ксилоподии. 
Число осей зависит от биологического возраста 
растения: если qs особи сформированы из im1 
подроста, то образуются, как правило, одноос-
ные «торчки», если из im2 – то двуосные, а если 
из v1 – то многоосные (рис. 18). Другими сло-
вами, чем мощнее ксилоподий, тем большее 
число надземных осей формирования он может 
«обслужить». 

У im1, im2, и v1 подроста дуба после отмира-
ния надземной оси из спящих почек на ксилопо-
дии сначала образуются одноосные неразветв-
ленные побеги формирования. Такие особи qs 
происхождения относятся к ювенильному онто-
генетическому состоянию. В этом проявляется 
омоложение имматурного и виргинильного под-
роста дуба. Длительность пребывания qs особей 
в j состоянии после «торчкования» небольшая – 
от одного года до восьми лет. Подавляющее 
большинство ювенильных растений квазисе-
нильного происхождения на второй год перехо-
дят в im1 состояние. Их побеги формирования 
(скелетные оси) разветвляются до второго,  
третьего или четвертого порядков. Внешний об-
лик надземных осей этих дубов не отличается  
от семенных растений низкой жизненности. 
Средний возраст im1 растений qs происхожде-
ния составляет 51 год. Он почти в два с полови-
ной раза больше возраста im1 особей низкой 
жизненности семенного происхождения. Через 
два-три десятка лет после «торчкования» дубы 
переходят в im2 онтогенетическое состояние. По-
рядок ветвления скелетных осей этих особей – 
четвертый, пятый или шестой. Надземная часть 
этих qs растений не отличается от семенного 
подроста. Средний возраст im2 дубов qs проис-
хождения равен 57 годам. Он в два раза больше 
возраста im2 растений низкой жизненности се-
менного происхождения. Следует отметить, что 
дубы qs происхождения развиваются быстрее, 
чем семенные особи. Так, если семенной под-
рост низкой жизненности достигает im2 состоя-
ния в среднем за 31 год, то дуб после «торчкова-
ния» – за 24 года. Это связано с тем, что у qs 
растений корневая система мощнее семенных. 

Изучение особей крайне низкой жизненности 
показывает, что один из способов длительного 
переживания подростом дуба неблагоприятных 

ценотических условий – переход в qs состояние. 
Благодаря «торчкованию» дуб может подолгу 
задерживаться на начальных этапах развития, 
дожидаясь существенного улучшения осве-
щенности. Календарный возраст qs подроста  
в 2–2,5 раза больше особей низкой жизненности.  
За это время может появиться подходящее окно 
в лесном пологе для выхода дуба в ярус древо-
стоя. Если в течение нескольких десятков лет 
световая обстановка не улучшится, то подрост 
может вновь перейти в qs состояние. Однако 
часть особей дуба крайне низкой жизненности 
погибает прежде, чем приступит к плодоноше-
нию. А. А. Чистякова [16] такой вариант онтоге-
неза, при котором выпадают генеративный и се-
нильный периоды, называет незавершенным 
(см. рис. 11,В). 

 
Заключение 

 
Для дуба черешчатого в сосняках-зелено-

мошниках характерна поливариантность онто-
генетического развития. Она определяется раз-
ными ценотическими условиями, которые 
отличаются световой обстановкой. У дуба в сос-
няках формируются особи трех уровней жизнен-
ности – пониженной, низкой и крайне низкой. 
Нормальная жизненность, характерная для осо-
бей дуба, выросших в условиях свободного ро-
ста при полной освещенности на лугах, описана 
ранее [19].  

Дубы пониженной жизненности формиру-
ются в крупных окнах сосняка-зеленомошника. 
В этих условиях для дуба характерен завершен-
ной вариант онтогенеза, при котором особи бес-
препятственно проходят все этапы индивиду-
ального развития – от семени и проростка  
до старых генеративных и сенильных деревьев. 
В крупных окнах с хорошей освещенностью 
дубы развиваются без длительных задержек  
в прегенеративном периоде. Средневозрастные 
и старые генеративные деревья, сформирован-
ные в этих условиях, характеризуются макси-
мальными высотами. Однако диаметры их 
ствола и кроны существенно меньше дубов нор-
мальной жизненности, которые выросли на пол-
ном свету. 

Дубы низкой жизненности развиваются в от-
носительно небольших окнах сосняка-зелено-
мошника. В этих обстоятельствах для дуба свой-
ственен неполный вариант онтогенеза. Из-за 
ограниченной освещенности из индивидуаль-
ного развития выпадают молодое и средневоз-
растное генеративные состояния: v2 особи сразу 
становятся старыми генеративными, а затем – 
сенильными. В окнах небольших размеров фор-
мирование дуба идет с длительными задержками 
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в прегенеративном периоде. Для возобновления 
дальнейшего развития подроста необходимо 
увеличение освещенности в месте его произрас-
тания – образование в древостое дополнитель-
ного окна или расширение площади старого. 

Дубы крайне низкой (сублетальной) жизнен-
ности формируются под пологом сосняка-зеле-
номошника. В этих напряженных ценотических 
условиях для дуба характерен незавершенный 
вариант онтогенеза. Существенное ограничение 
в свете не позволяет особям перейти сначала  
в генеративный, а затем – в сенильный период. 
Из-за низкой освещенности у подроста периоди-
чески отмирает вся надземная часть и остаются 
только корень и ксилоподий со спящими поч-
ками, из которых развивается новая генерация 
побегов формирования. В результате образуются 
«торчки» (квазисенильные особи). Благодаря 
способности дуба к многократному «торчкова-
нию» его подрост может надолго задерживаться 
под лесным пологом в ожидании улучшения 
световой обстановки. 

Поливариантность онтогенеза дуба в лесных 
сообществах может проявляться также в измене-
нии уровня жизненности. При возрастании осве-
щенности угнетенный подрост повышает свою 
жизненность и может выйти в ярус древостоя. 
При ухудшении светового режима у подроста, 
как правило, снижается уровень жизненности. 
Часть особей может перейти в квазисенильное 
состояние. Способность дуба менять свое жиз-
ненное состояние – важнейший механизм адапта-
ции к постоянно изменяющимся условиям лес-
ной среды. Такая пластичность дуба лежит  
в основе устойчивости его популяций. 

Растения разных уровней жизненности раз-
личаются по роли, которые они играют в сооб-
ществе. Особи с высоким уровнем жизненности, 
отличаясь большей мощностью, обладают зна-

чительной конкурентоспособностью. Они силь-
нее преобразуют ценотическую среду и погло-
щают больше ресурсов, уменьшая их доступ-
ность для других организмов. Одновременно 
эти особи – основные поставщики семян в попу-
ляции. Растения низкого уровня жизненности 
способны надолго задерживаться в прегенера-
тивном периоде и накапливаться в большом 
числе под лесным пологом. Эти особи выпол-
няют функцию популяционного резерва, кото-
рый реализуется при улучшении ценотических 
условий. 

Исследования лесных экологов показали, что 
при недостатке света у подроста по мере увели-
чения его возраста неуклонно уменьшается от-
ношение массы фотосинтезирующих частей  
к массе нефотосинтезирующих, т.е. только ды-
шащих – корней, стволов, стеблей. В итоге рас-
ход веществ на дыхание начинает преобладать 
над фотосинтезом, и растения погибают [37, 38, 
52]. Однако детальное изучение индивидуаль-
ного развития дуба позволило выявить следую-
щие механизмы, которые способствуют более 
длительному поддержанию положительного ба-
ланса пластических веществ подроста и суще-
ственному продлению его жизни в лесном сооб-
ществе: сокращение интенсивности ростовых 
процессов, которое необходимо для переориен-
тации потока пластических веществ с дыхания 
роста на поддерживающее дыхание; отмирание 
в кроне отдельных побегов и целых ветвей,  
а также переход в квазисенильное состояние, 
что позволяет подросту отторгнуть существен-
ную долю дышащих частей и сократить траты на 
поддерживающее дыхание; увеличение пло-
щади отдельных листьев и формирование зонти-
ковидной кроны способствуют улавливанию 
рассеянного света с большей площади и повы-
шают продуктивность всего организма.  
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