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Аннотация. Структурно-функциональная организация крон бореальных видов деревьев и кустарников,  
в том числе и ив еще недостаточно изучена. В работе проанализировано строение модульных элементов 
кроны S. cinerea. В основе классификации побегов и побеговых систем кроны использованы три признака:   
длина междоузлий, составляющих побег, возраст побега, наличие ветвления. В работе использована следую-
щая классификация модульных элементов: метамер, одноосный побег, трехлетняя побеговая система, ветвь 
от ствола, крона в целом. При этом трехлетняя побеговая система рассматривается как архитектурный мо-
дуль. Изучение трехлетних побеговых систем проведено отдельно у женских и мужских особей, что позво-
лило выявить гендерные различия в структурной организации их крон. S. cinerea во взрослом состоянии может 
формировать жизненные формы: геоксильный кустарник в двух модификациях – эпигеогенно-геоксильный  
и гипогеогенно-геоксильный кустарники, а также жизненную форму полуводный длинноксилоризомный стла-
ник. Все жизненные формы приурочены к различным экологическим условиям. У жизненных форм геоксиль-
ного кустарника выделено восемь основных вариантов вегетативных побегов трех типов: короткие, средней 
длины и длинные. У особей S. cinerea жизненной формы полуводный длинноксилоризомный стланик в кроне 
не встречаются длинные побеги, выделено только шесть основных вариантов побегов, относящихся к двум 
типам: короткие и средней длины. Наибольшую роль в организации крон различных жизненных форм играют 
побеги средней длины. Вместе с вегетативными побегами в кроне S. cinerea выделены вегетативно-генератив-
ные побеги регулярного возобновления, нижняя олиственная часть которых остается в составе кроны до 
осени и силлептические генеративные побеги с вегетативной частью средней длины. У особей жизненных 
форм геоксильного кустарника в составе годичного вегетативного побега выделены семь вариантов метаме-
ров; у особей жизненной формы полуводный длинноксилоризомный стланик – восемь вариантов метамеров, 
различающихся структурно и функционально. В качестве основной структурной единицы побеговой системы 
выделена трехлетняя побеговая система, и на ее основе с учетом трех признаков выделен архитектурный мо-
дуль. В составе кроны особей жизненных форм геоксильного кустарника число ассимилирующих побегов  
у женских особей в 1,4 раза больше, чем у мужских. Это свидетельствует о том, что женские особи по сравне-
нию с мужскими более разветвлены и их кроны более плотные. У S. cinerea ассимилирующие годичные побеги 
иногда развиваются из спящих почек (11,6 %). 
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Abstract. The structural and functional organization of the crowns of boreal species of trees and shrubs, includ-
ing willows, has not yet been sufficiently studied. The article analyzes the structure of the modular elements of the 
crown of S. cinerea. Materials and methods. The classification of shoots and crown shoot systems is based on three 
features: 1) the length of the internodes that make up the shoot, 2) the age of the shoot, 3) the presence of branch-
ing. The following classification of modular elements is used in the work: metamer, uniaxial shoot, three-year shoot 
system, branch from the trunk, crown as a whole. At the same time, the three-year shoot system is considered as 
an architectural module. The study of three-year-old shoot systems was carried out separately in female and male 
individuals, which revealed gender differences in the structural organization of their crowns. Results and conclusions. 
S. cinerea in its adult state can form life forms: a geoxyl shrub in two modifications – epigeogenic-geoxyl and hypo-
geogenic-geoxyl shrubs, as well as a life form of a semi-aquatic long-silorizome plantain. All life forms are confined 
to different environmental conditions. The life forms of the geoxyl shrub have 8 main variants of vegetative shoots 
of three types: short, medium-length and long. In individuals of S. cinerea of the life form of the semi-aquatic long-
silorizome plantain, long shoots are not found in the crown, only 6 main variants of shoots belonging to two types 
have been identified: short and medium length. Medium-length shoots play the greatest role in the organization of 
the crowns of various life forms. Along with vegetative shoots in the crown of S. cinerea, vegetative generative 
shoots of regular renewal are isolated, the lower part of which remains in the crown until autumn and silleptic gen-
erative shoots from the vegetative. 

Keywords: Salix cinerea, life forms, crown, shoots, metamers, three-year shoot system, architectural module 
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Введение 

 
Изучение конструктивной организации кроны 

древесных растений является актуальной про-
блемой биоморфологической науки, так как поз-
воляет решить ряд важных задач как фундамен-
тального, так и практического характера [1–7]. 

В научной литературе единицы конструкции 
тела растения называют структурно-биологиче-
скими [8–10], метамерами [11], модулями  
[12–16]. Общие свойства этих единиц: физиче-
ская непрерывность, повторяемость в простран-
стве и во времени [7, 17, 18]. В широком смысле 
термины «метамер» и «модуль» можно рассмат-
ривать как повторяющиеся элементы структуры 
растения разного уровня [19]. Кроме того, они 
имеют генетически предопределенную последо-
вательность заложения и строения. Элементар-
ный модуль – элементарный метамер (термин 
Барыкиной и Гуленковой [20]) – часть побега, 
состоящая из листа с пазушной почкой и междо-
узлия. По нашему мнению, понятия «модуль»  
и «метамер» – синонимы относительно наимень-
шей неделимой части тела растения, но если рас-
сматривать более крупные побеговые струк-
туры, то правильнее говорить о модулях 
(простых и сложных), имеющих метамерное 
строение.  

Исследования Н. П. Савиных [21–26] пока-
зали, что для характеристики жизненных форм 
наиболее значимы три типа модулей: элементар-
ный, универсальный и основной. 

И. А. Антонова с соавторами при исследова-
нии крон деревьев европейской части России  

и ближнего зарубежья разработала простран-
ственно-временную классификацию единиц 
строения кроны: побег, ДПС, эпсион, ветвь от 
ствола, крона [7, 27]. Эпсион (термин по 
Antonova et al., 2012) [28] – динамическая еди-
ница строения кроны, результат многолетнего 
развития двулетних побеговых систем [29]. При 
этом понятие «эпсион» соотносится с «основ-
ным модулем» по классификации Н. П. Савиных 
[20, 21]. 

По мнению М. В. Костиной [30], успешное 
существование деревьев в условиях континен-
тального климата с длительным зимним периодом 
зависит не только от конструктивной организа-
ции вегетативной побеговой сферы растений,  
но и от сроков цветения, которые во многом обу-
словлены строением генеративных побегов,  
а также способом их встраивания в многолет-
нюю осевую систему растения. В связи с этим, 
при анализе побегового тела растений важно ис-
пользовать в качестве конструктивных элемен-
тов не только вегетативные, но и генеративные 
побеги.  

Модульную организацию видов рода Salix 
впервые описала И. А. Гетманец [31]. В своей 
работе И. А. Гетманец [31] использует класси-
фикацию Н. П. Савиных [22] и описывает у ив 
три типа модулей: элементарный, универсаль-
ный, основной. Элементарные модули входят  
в состав годичного побега и их совокупность об-
разует универсальный модуль (годичный по-
бег). По мнению И. А. Гетманец [31], именно  
на основе универсального модуля нарастания  
у кустарниковых и кустарничковых жизненных 
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форм ив образуются два универсальных модуля 
(трехосная система), а у жизненных форм дере-
вьев ив, кроме этого, иногда формируется один 
универсальный модуль (двухосная система). 
Выделенные системы соответствуют системам 
типа «вилки» и «сучка», по Л. М. Шафрановой 
[11], и обязательно входят в состав основного 
модуля. 

В качестве основной структурной единицы 
ив И. А. Гетманец [31, 32] рассматривает двулет-
нюю побеговую систему, которая соответствует 
элементарной побеговой системе (ЭПС), выде-
ленной И. С. Антоновой [33] в кроне деревьев.  
В состав двулетней побеговой системы (трехос-
ной системы) входят побеги последнего года ве-
гетации и побег предыдущего года. По нашему 
мнению, основной структурной единицей у ив 
правильнее считать трехлетнюю побеговую си-
стему (ТПС), которая состоит из трехлетнего, 
двулетнего (одного или нескольких) и годичных 
побегов [34–39]. В трехлетних побеговых моду-
лях по сравнению с двулетними можно более по-
дробно проанализировать дальнейшую судьбу 
побегов нарастания, так как конструктивные 
признаки определяются более долговечными 
осевыми органами растения [40]. По мнению  
Н. А. Гашевой [34], ТПС, как четырех- и пяти-
летние системы, можно рассматривать как «ти-
пичную ветвь», характеризующую особь. Ис-
пользование у ив более взрослых побеговых 
систем (четырех-, пятилетних) достаточно про-
блематично из-за выраженной ломкости ветвей. 
Поэтому ТПС – конструктивная единица, кото-
рая хорошо выделяется в кроне всех изученных 
видов ив и позволяет выявить многие особенно-
сти организации побеговых систем: особенно-
сти нарастания и ветвления, расположения веге-
тативных и генеративных побегов, последствия 
внутрипочечного ветвления, степень отмирания 
элементов побеговой системы и связанную  
с этим показателем динамику пробуждения спя-
щих почек.  

Анализируя работы по побеговой структуре 
видов ив, можно сказать, что они характеризуют 
только вегетативные [41–44] или только генера-
тивные побеги [31, 41, 45, 46]. При этом генера-
тивные побеги в составе побеговых систем пред-
ставителей рода Salix рассматриваются как 
эфемерные, и им не придается никакого значе-
ния. Так как у некоторых бореальных видов ив 
двуэтапно-опадающие генеративные побеги  
и их нижняя вегетативная часть остаются в со-
ставе генеративных модулей весь вегетативный 
сезон, а у S. pentandra вегетативно-генератив-
ные побеги входят в состав кроны более продол-
жительное время (до весны), то, по нашему мне-
нию, необходимо учитывать особенности 

соцветий и их встраивания в вегетативную 
сферу. Ивы – раздельнополые виды, и с этой 
точки зрения интересны для сравнения струк-
турно-функциональной организации крон 
взрослых особей разных полов.  

Ива пепельная, по данным А. К. Скворцова 
[41], имеет обширный ареал в Евразии, он вклю-
чает Юго-Восточную Англию, Восточную 
Францию, почти всю Италию, Балканский полу-
остров, всю Среднюю Европу, Южную Сканди-
навию, почти половину территории России.  
S. cinerea – неаллювиальный вид, встречается 
повсеместно: по эвтрофным болотам, илистым 
берегам различных стоячих или слабопроточ-
ных водоемов, сплавинам, сырым ложбинам, 
сырым смешанным лесам и пойменным лугам.  
В местах достаточного увлажнения ива пепель-
ная также часто встречается на различных вто-
ричных местообитаниях: рытвинам, насыпям, 
по канавам. Кора ивы пепельной – основной ис-
точник дубильного сырья для кожевенной про-
мышленности, в ней содержится до 15 (17 %) та-
нинов, в связи с чем она в больших объемах 
заготавливается [47]. Древесина используется 
на различные хозяйственные поделки, как топ-
ливо, а молодые побеги – на грубое плетение. 
Высаживается около водоемов, используется 
при обсадке канав, медонос. 

Цель работы: изучение структурно-функцио- 
нальной организации кроны S. cinerea.  

 
Материалы и методы 

 
Полевые исследования проводились в тече-

ние 1990–2020 г. на территории Владимирской, 
Московской и Нижегородской областей. Рай-
оны исследований относятся к Валдайско-
Онежской подпровинции Североевропейской 
таежной провинции Евразиатской таежной 
(хвойно-лесной) области и характеризуются 
умеренно-континентальным климатом [48]. 

Для выделения и характеристики онтогене-
тических состояний использована классифика-
ция Т. А. Работнова [49], дополненная А. А. Ура-
новым [50] и другими авторами. Определение 
онтогенетических состояний проведено по ме-
тодике, разработанной и апробированной мно-
гими авторами [51–57]. 

Побеги и их образование изучали по мето-
дике И. Г. Серебрякова [58]. Для этого у особей 
каждого онтогенетического состояния (начиная 
с ювенильного до среднего генеративного вклю-
чительно) выбирали по 2–4 модельных экзем-
пляра. У всех растений побеги классифициро-
вали и определяли следующие параметры: 
длину, возраст, длину прироста последнего года, 
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диаметр. Детально изучено нарастание побего-
вых систем по годам с учетом ветвления (боко-
вого, в том числе и силлептического). 

В основе классификации побегов и побего-
вых систем кроны использованы три признака:  

1) длина междоузлий, составляющих побег; 
2) возраст побега; 
3) наличие ветвления [59].  
По разработанной ранее методике [44]  

у средневозрастных генеративных растений изу-
чен качественный и количественный состав по-
бегов и побеговых систем в разных частях 
кроны. Всего проанализировано более 1000 по-
бегов. 

Для изучения архитектурных модулей рода 
Salix разработана авторская методика изучения 
ТПС молодых генеративных особей [60]. При 
изучении кроны особи которых находятся в мо-
лодом генеративном онтогенетическом состоя-
нии, использована следующая классификация 
модульных элементов: метамер, одноосный по-
бег, ТПС, ветвь от ствола, крона в целом.  
При этом ТПС мы рассматриваем как архитек-
турный модуль.  

Изучение ТПС проведено отдельно у жен-
ских и мужских особей, что позволило выявить 
гендерные различия в структурной организации 
их крон. 

Трехлетние побеговые системы изучены  
на модельных ветвях из верхней, средней и ниж-
ней частей кроны (части кроны): всего изучено 
шесть особей (по три особи разного пола). 

У каждой особи определено общее число 
ТПС (трехлетних веток) в кроне. У веток де-
тально изучен ход роста по годам, при этом за-
фиксировано число трехлетних, двулетних и од-
нолетних побегов, их длина, занумерованы 
узлы, от которых они отходили и подсчитано об-
щее число узлов на побеге. Определено отноше-
ние числа двулетних побегов к числу трехлет-
них, на основании чего выделены типы ТПС,  
их процентное соотношение.  

Для сравнения большого числа модулей  
в кроне разработаны формулы расположения 
побегов в ТПС. Одновременно с составлением 
формулы зарисовывается схема побеговой си-
стемы [60]. Тип ТПС (архитектурный модуль) 
показывает соотношение числа двулетних побе-
гов к числу трехлетних. Например, 1:1, 1:2, 1:3  
и т.д. Группа ТПС учитывает не только соотно-
шение числа двулетних побегов к числу трех-
летних, но и число побегов последнего года ве-
гетации к числу двулетних. При этом каждый 
тип ТПС может содержать несколько групп 

ТПС. Например, тип ТПС 1:1 может содержать 
следующие группы: 1:1:1, 1:1:2, 1:1:3, 1:1:4. 

Вариант ТПС, кроме этого, учитывает сил-
лептические побеги и побеги, развивающиеся из 
спящих почек, т.е. каждая группа ТПС может со-
держать несколько вариантов ТПС. Формулы 
побегорасположения делятся на две подгруппы: 
I подгруппа – двулетние побеги развиваются из 
верхних соседних узлов трехлетних; II под-
группа, в которой двулетние побеги развиваются 
из более нижних узлов трехлетних побегов. 

 
Результаты исследования 

 
В ходе проведенных исследований установ-

лено, что S. cinerea во взрослом состоянии мо-
жет формировать жизненные формы: геоксиль-
ный кустарник в двух модификациях –
эпигеогенно-геоксильный и гипогеогенно- 
геоксильный кустарники, а также жизненную 
форму полуводный длинноксилоризомный стла-
ник [55] (рис. 1).  

Все жизненные формы приурочены к раз-
личным экологическим условиям: особи жиз-
ненной формы эпигеогенно-геоксильный ку-
старник произрастают на болотах, достаточно 
увлажненных вторичных местообитаниях:  
по канавам, рытвинам, на насыпях, по опушкам 
и полянам; особи жизненной формы гипогео-
генно-геоксильный кустарник произрастают по 
илистым и песчаным берегам проточных водо-
емов в густых зарослях вместе с другими ви-
дами ив [44]; особи жизненной формы полувод-
ный длинноксилоризомный стланик растут  
в прибрежной зоне Пустынских озер на глубине 
до 1 м в 2–7 м от берега (оз. Свято, оз. Глубокое, 
оз. Паровое).  

 
Вегетативные побеги и побеговые системы 
Классификация побегов и побеговых систем 

кроны S. cinerea проведена для всех выделенных 
жизненных форм.  

В целом, у жизненных форм геоксильного ку-
старника – эпигеогенно-геоксильный кустарник 
и гипогеогенно-геоксильный кустарник выде-
лено 8 основных вариантов побегов (табл. 1): 

1) однолетние неветвящиеся короткие; 
2) однолетние неветвящиеся средней длины; 
3) однолетние ветвящиеся средней длины; 
4) многолетние неветвящиеся средней длины; 
5) многолетние ветвящиеся средней длины; 
6) однолетние неветвящиеся длинные; 
7) однолетние ветвящиеся длинные; 
8) многолетние ветвящиеся длинные. 
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Рис. 1. Схема различных жизненных форм особей S. cinerea, находящихся  

в средневозрастном генеративном отногенетическом состоянии:  
А – эпигеогенно-геоксильный кустарник; Б – гипогеогенно-геоксильный кустарник;  

В – полуводный длинноксилоризомный стланик; стрелочками показано  
направление роста скелетных осей; крестиками – отмершие побеги 

Fig. 1. Scheme of different life forms of S. cinerea individuals in the middle-aged generative ontogenetic state: 
A – epigeogenic-geoxylic shrub; Б – hypogeogenic-geoxylic shrub; В – semi-aquatic long-oxylorhizomic dwarf pine; 

arrows show the direction of growth of skeletal axes; crosses – dead shoots 

Таблица 1  

Качественный и количественный состав вариантов побегов кроны S. cinerea жизненных форм: 
полуводный длинноксилоризомный стланик и геоксильный кустарник 

Table 1 

Qualitative and quantitative composition of crown shoot variants of S. cinerea life forms:  
semi-aquatic long-oxylorhizomatous dwarf pine and geoxyl shrub 

Длина побега Короткий Средней длины Длинный 
Возраст Однолетний Многолетний Однолетний Многолетний Однолетний Многолетний 
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S. cinerea (жизненная форма полуводный длинноксилоризомный стланик) 
Число побегов 32  3 6 112  7 58     
Соотношение, % 14,7  1,37 2,75 51,37  3,21 26,6     

S. cinerea (жизненная форма геоксильный кустарник) 
Верхняя модельная ветка 

Число побегов 17    105 3 14 49 + +  2 
Соотношение, % 8,95    55,26 1,58 7,37 25,79    1,05 

Срединная модельная ветка 
Число побегов 35    163 4 7 91 + +  5 
Соотношение, % 11,48    53,44 1,31 2,3 29,83    1,64 

Нижняя модельная ветка 
Число побегов 42    177 2 9 80 + +  3 
Соотношение, % 13,42    56,55 0,64 2,88 25,56    0,95 
Среднее  
значение, % 11,28    55,09 1,18 4,18 27,05 + +  1,22 
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В структуре кроны S. cinerea жизненной 
формы геоксильный кустарник в средневозраст-
ном генеративном онтогенетическом состоянии 
преобладают побеги средней длины – 87,5 %,  
а в меньшем числе встречаются короткие побеги 
(11,28 %) (табл. 2). Очень редко встречаются од-
нолетние неветвящиеся и многолетние ветвящи-
еся длинные побеги (1,22 %) (табл. 1). 

В кронах особей жизненной формы полувод-
ный длинноксилоризомный стланик выделено  
шесть основных вариантов (табл. 1): 

1) однолетние неветвящиеся короткие по-
беги; 

2) многолетние неветвящиеся короткие по-
беги; 

3) многолетние ветвящиеся короткие побеги; 
4) однолетние неветвящиеся побеги средней 

длины; 

5) многолетние неветвящиеся побеги средней 
длины; 

6) многолетние ветвящиеся побеги средней 
длины. 

По сравнению с жизненной формой гео-
ксильный кустарник [44], у ивы пепельной жиз-
ненной формы полуводный длинноксилоризом-
ный стланик в кроне нет длинных побегов  
и однолетних ветвящихся побегов средней 
длины, и кроме однолетних неветвящихся ко-
ротких побегов (1) есть еще и многолетние не-
ветвящиеся и ветвящиеся короткие побеги (2, 3).  

Проведена более детальная классификация 
элементов кроны особей S. cinerea данной жиз-
ненной формы, находящихся в молодом и сред-
невозрастном генеративном онтогенетических 
состояниях (табл. 2). 

Таблица 2 

Варианты побегов кроны S. cinerea жизненной формы полуводный  
длинноксилоризомный стланик в разных онтогенетических состояниях 

Table 2 

Variants of crown shoots of S. cinerea life form semi-aquatic long-oxylorhizomatous  
dwarf pine in different ontogenetic states 

Онтогенетическое состояние Вариант побега 
1 2 3 4 5 6 

g-1 18 2 4 97 6 53 
Соотношение, % 10 1,11 2,22 53,9 3,33 29,44 
g-2 32 3 6 112 7 58 
Соотношение, % 14,67 1,37 2,75 51,37 3,21 26,63 

 
Молодая генеративная особь S. cinerea со-

стоит из скелетной оси длиной 1м 53 см и диа-
метром 2,0 см. Ее надводная часть длиной 51 см, 

причем крона начинается с высоты 32 см  
над уровнем воды. Порядок ветвления побегов 
6–7 (рис. 2). 

 

 
Рис. 2. Особь S. cinerea жизненной формы полуводный длинноксилоризомный стланик,  

находящаяся в молодом генеративном онтогенетическом состоянии 

Fig. 2. An individual of S. cinerea life form semi-aquatic long-oxylorhizomatous  
dwarf pine, in a young generative ontogenetic state 
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Средневозрастная генеративная особь S. ci-
nerea жизненной формы полуводный длиннок-
силоризомный стланик состоит из скелетной оси 
длиной 1 м 83 см и диаметром стволика 2,5 см, 

порядок ветвления побегов 8–9. Надводная 
часть длиной 1 м 15 см, крона начинается с вы-
соты 38 см над уровнем воды (рис. 3, 4). 

 

 
Рис. 3. Схема строения основной скелетной оси S. cinerea жизненной формы  

полуводный длинноксилоризомный стланик в средневозрастном генеративном  
онтогенетическом состоянии (высота 1м 83 см, диаметр 2,5 см) 

Fig. 3. Scheme of the structure of the main skeletal axis of S. cinerea life form semi-aquatic long-oxylorhizomatous 
dwarf pine in the middle-aged generative  ontogenetic state (height 1 m 83 cm, diameter 2.5 cm) 

 

 
Рис. 4. Особь S. cinerea жизненной формы полуводный длинноксилоризомный  

стланик средневозрастного генеративного состояния 

Fig. 4. Individual S. cinerea life form semi-aquatic long-oxylorhizomatous  
dwarf pine of middle-aged generative state 
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У каждой скелетной оси были подсчитаны ва-
рианты побегов и их количественный состав  
(см. табл. 1, 2). У взрослых особей S. cinerea 
жизненной формы полуводный длинноксилори-
зомный стланик в кроне преобладают однолет-
ние неветвящиеся короткие побеги и побеги 
средней длины (1, 4) и многолетние ветвящиеся 
побеги средней длины (6) (см. табл. 1, 2). 

В целом, в структуре кроны S. cinerea этой 
жизненной формы в средневозрастном генера-
тивном онтогенетическом состоянии преобла-
дают побеги средней длины – 81,2 %, а в мень-
шем числе встречаются короткие побеги 
(18,8 %) (см. табл. 1, 2).  

В кроне особей S. cinerea жизненной формы 
полуводный длинноксилоризомный стланик  
по сравнению с особями жизненной формы гео-
ксильный кустарник больше общее процентное 
содержание всех вариантов коротких побегов 
(на 7,5 %), и в то же время меньше общее про-
центное содержание всех типов побегов средней 
длины (на 6,3 %). 

 
Генеративные побеги  

 
Ива пепельная цветет в конце апреля – начале 

мая одновременно с распусканием листьев  
(рис. 5, 6).  

 

 
Рис. 5. Пестичные генеративные побеги S. cinerea  

Fig. 5. Pistillate generative shoots of S. cinerea 
 

 
Рис. 6. Тычиночные генеративные побеги S. cinerea  

Fig. 6. Staminate generative shoots of S. cinerea 
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Вегетативно-генеративные побеги S. cinerea 
опадают в два этапа: вначале отчленяется и опа-
дает соцветие (тычиночные соцветия опадают 
сразу после цветения, пестичные – после созре-
вания семян), а позднее (осенью) – нижняя 
олиственная часть. Поэтому у ивы пепельной до 
осени на побегах остаются нижние олиственные 

части генеративных побегов. Такие побеги до-
стигают длины 1–2 см и содержат 2–4 листочка 
длиной 1,0–2,6 см и шириной 0,4–1,5 см.  

Нами была встречена особь ивы пепельной  
с силлептическими генеративными побегами 
(июнь), обусловливающими вторичное цвете-
ние (рис. 7, 8). 

Рис. 7. Силлептические генеративные побеги на побеге текущего года S. cinerea  

Fig. 7. Sylleptic generative shoots on the current year shoot of S. cinerea  

Силлептические генеративные побеги дости-
гают длины 1,5–2,5 см, на их нижней олиственной 

части средней длины есть 4–5 листочка длиной 
1,7–3,5 см и 1,2–1,8 см шириной (рис. 8). 

Рис. 8. Силлептический генеративный побег S. cinerea с олиственной  
нижней частью средней длины на годичном побеге, продолжающем свой рост 

Fig. 8. Sylleptic generative shoot of S. cinerea with leafy lower part 
of medium length on an annual shoot continuing its growth 
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Варианты метамеров 
 
У особей жизненных форм геоксильного ку-

старника в составе годичного вегетативного  
побега выделены семь вариантов метамеров, 
различающихся по длине междоузлий, строе-
нию пазушных почек и по наличию развиваю-
щихся из них силлептических побегов (рис. 9): 
лист, узел, короткое междоузлие (длина междо-
узлия меньше его ширины) и вегетативная почка 
регулярного возобновления (1); лист, узел, 
длинное междоузлие (длина междоузлия 
намного больше его ширины) и вегетативная 

почка регулярного возобновления (2); лист, 
узел, длинное междоузлие и силлептический по-
бег, развивающийся из вегетативной почки ре-
гулярного возобновления (3); лист, узел, длин-
ное междоузлие и генеративная почка 
регулярного возобновления (4); лист, узел, 
длинное междоузлие (и силлептический генера-
тивный побег с укороченной олиственной ниж-
ней частью, развивающийся из генеративной 
почки регулярного возобновления (5); лист, 
узел, длинное междоузлие и спящая почка (6); 
чешуевидный лист, узел, короткое междоузлие 
и спящая почка (7) (рис. 9). 

 

 

 
Рис. 9. Типы метамеров в составе годичных побегов особей S. cinerea жизненных форм геоксильного 

кустарника (условные обозначения для рис. 4 и 5: 1–7 – см. обозначение в тексте) 

Fig. 9. Types of metamers in the composition of annual shoots of individuals of S. cinerea life forms  
of the geoxyl shrub (symbols for Fig. 4 and 5: 1–7 – see the symbol in the text) 

 
У особей жизненной формы полуводный 

длинноксилоризомный стланик в составе годич-
ного вегетативного побега выделены восемь ва-
риантов метамеров, различающихся по длине 

междоузлий, строению пазушных почек и по 
наличию развивающихся из них силлептических 
побегов (рис. 10): лист, узел, короткое междоуз-
лие (длина междоузлия меньше его ширины)  
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и вегетативная почка регулярного возобновле-
ния (1); лист, узел, короткое междоузлие и сил-
лептический побег, развивающийся из вегета-
тивной почки регулярного возобновления (2); 
лист, узел, длинное междоузлие (длина междо-
узлия намного больше его ширины) и вегетатив-
ная почка регулярного возобновления (3); лист, 
узел, длинное междоузлие и силлептический  
побег, развивающийся из вегетативной почки 

регулярного возобновления (4); лист, узел, 
длинное междоузлие и генеративная почка регу-
лярного возобновления (5); лист, узел, длинное 
междоузлие и силлептический генеративный 
побег, развивающийся из генеративной почки 
регулярного возобновления (6); лист, узел, 
длинное междоузлие и спящая почка (7); чешуе-
видный лист, узел, короткое междоузлие и спя-
щая почка (8). 

 

 
Рис. 10. Типы метамеров в составе годичных побегов особей S. cinerea жизненной формы полуводный 

длинноксилоризомный стланик (условные обозначения: 1–8 – см. обозначение в тексте) 

Fig. 10. Types of metamers in the composition of annual shoots of S. cinerea individuals of the life  
form semi-aquatic long-oxylorhizomatous dwarf pine (legends: 1–8 – see designations in the text) 

 
В результате бокового ветвления (акротония) 

у S. cinerea образуются системы побегов, сна-
чала малолетние, а потом и многолетние. К ма-
лолетней системе побегов относится ТПС.  

 
Типы ТПС S. cinerea 

 
Архитектоника S. cinerea была изучена на 

особях жизненной формы эпигеогенно-гео-
ксильный кустарник и полуводный длиннокси-
лоризомный стланик. 

 
Типы ТПС S. cinerea жизненной формы 
эпигеогенно-геоксильный кустарник 

 
Полевой материал собран в окрестностях  

г. Арзамаса Нижегородской области в течение 

2014–2015 гг. Изучено шесть молодых генера-
тивных особей (по три особи женского и муж-
ского пола) жизненной формы эпигеогенно-гео-
ксильный кустарник высотой 2–2,5 м. Всего 
изучено 121 ТПС. 

В составе кроны мужских особей исследо-
вано 65 ТПС, относящихся к пяти типам  
ТПС: 1:1 (34 – 52,3 %), 1:2 (24 – 36,9 %), 1:3  
(4 – 6,2 %), 1:5 (1 – 1,54 %), 1:6 (2 – 3,1 %)  
(рис. 11). 

В составе кроны женских особей изучено  
56 ТПС, относящихся к восьми типам ТПС: 1:1 
(6 – 10,72 %), 1:2 (24 – 42,9 %), 1:3 (13 – 23,2 %),  
1:4 (5 – 8,9 %), 1:5 (1 – 1,8 %), 1:6 (4 – 7,1 %),  
1:7 (2 – 3,6 %), 1:8 (1 – 1,8 %) (см. рис. 11).  
То есть по сравнению с мужскими особями ТПС 
женских более разветвленные. 
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       а)      б) 

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

Fig. 11. The proportion of three-year shoot system types in the crown composition of S. cinerea individuals: 
a – male; b – female 

 
Одинаковые у особей разного пола пять ти-

пов ТПС, среди которых в процентном отноше-
нии преобладают типы 1:1, 1:2 и 1:3. Причем  

в типе ТПС 1:1 преобладают мужские особи,  
а в типах 1:2 и 1:3 – женские (рис. 12).  

 

 
Рис. 12. Соотношение типов ТПС в составе кроны особей S. cinerea  

Fig. 12. The ratio of three-year shoot system types in the crown composition of S. cinerea individuals 
 
В целом, в составе кроны число ассимилиру-

ющих побегов у женских особей в 1,4 раза 
больше, чем у мужских (290 побегов у мужских 
особей и 417 побегов – у женских). 

При анализе формул побегообразования ТПС 
установлено, что 72 ТПС относятся к I под-
группе, из них 52 ТПС – мужские (80 %)  
и 20 ТПС – женские (35,7 %); 49 ТПС относятся 

ко II подгруппе, из которых 13 ТПС – мужские 
(20 %) и 36 ТПС – женские (64,3 %). 

В каждом типе ТПС проведен детальный ана-
лиз формул побегообразования (табл. 3), из ко-
торого следует, что у мужских особей в струк-
туре ТПС преобладают ТПС I подгруппы,  
а у женских особей преобладают ТПС II под-
группы (кроме типа ТПС 1:2) (рис. 13, 14). 
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Таблица 3 

Качественный и количественный состав ТПС, в которых двулетние побеги развиваются из верхних 
соседних узлов (I подгруппа) или более нижних узлов (II подгруппа) трехлетних побегов S. cinerea  

Table 3 

Qualitative and quantitative composition of three-year shoot systems, in which two-year-old shoots 
develop from the upper neighboring nodes (I subgroup) or lower nodes (II subgroup)  

of three-year-old shoots of S. cinerea 

Тип 
ТПС 1:1 1:2 1:3 1:4 1:5 1:6 1:7 1:8 

Подгруппа 
ТПС 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 1 2 

жен n 3 3 15 9 2 11 – 5 – 1 – 4 – 2 – 1 
% 5,4 5,4 26,8 16 3,6 19,6  8,9  1,8  7,1  3,6  1,8 

муж n 30 4 21 3 1 3 – – – 1 – 2 – – – – 
% 46,2 6,2 32,3 4,6 1,5 4,6    1,5  3     

 

 

Рис. 13. Соотношение типов 
ТПС, в которых двулетние 

побеги развиваются  
из верхних соседних узлов  

(I подгруппа) или более 
нижних узлов (II подгруппа) 

трехлетних побегов 
женских особей S. cinerea 

Fig. 13. The ratio of the three-
year shoot system types,  
in which two-year shoots 
develop from the upper 

neighboring nodes  
(I subgroup) or lower nodes 
(II subgroup) of three-year 
shoots of female S. cinerea 

 

 

Рис. 14. Соотношение 
типов ТПС, в которых 
двулетние побеги 

развиваются из верхних 
соседних узлов  

(I подгруппа) или более 
нижних узлов  

(II подгруппа) трехлетних 
побегов мужских  
особей S. cinerea 

Fig. 14. The ratio of the 
three-year shoot system 
types, in which two-year 
shoots develop from the 
upper neighboring nodes  

(I subgroup) or lower nodes 
(II subgroup) of three-year 
shoots of male S. cinerea 
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Из 121 ТПС в 14 ТПС некоторые годичные 
побеги развиваются из спящих почек (11,6 %). 

 
Типы ТПС особей S. cinerea  

жизненной формы полуводный 
длинноксилоризомный стланик 

 
Полевой материал собран в прибрежной зоне 

Пустынских озер на глубине до 1 м в 2–7 м  
от берега: в протоке на озеро Свято, на озере Глу-
боком, на озере Паровом Арзамасского района 
Нижегородской области в течение 2013–2015 гг.  

Изучены две молодые генеративные особи 
мужского пола высотой 1–1,3 м. Всего изучено 
семь основных скелетных осей и в их составе  
38 ТПС. 

Изученные ТПС относятся к трем типам: 1:1  
(35 – 92 %), 1:2 (2 – 5,3 %), 1:3 (1 – 2,6 %) (рис. 15). 

По сравнению с особями жизненной формы 
эпигеогенно-геоксильный кустарник у особей 
этой жизненной формы снижается разнообразие 
типов ТПС, среди которых значительно преоб-
ладает тип 1:1 (рис. 16). 

 

 
Рис. 15. Доля участия типов ТПС в составе кроны мужских особей S. cinerea  

жизненной формы полуводный длинноксилоризомный стланик 

Fig. 15. The proportion of three-year shoot system types in the crown composition of male individuals  
of S. cinerea of life form semi-aquatic long-oxylorhizomatous dwarf pine 

 

 
Рис. 16. Доля участия типов ТПС в составе крон мужских особей S. cinerea различных жизненных форм 

Fig. 16. The proportion of three-year shoot system types in the crown composition  
of male S. cinerea individuals of different life forms 
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Разделение ТПС по подгруппам примерно 
одинаковое. Кроме того, у особей данной жиз-
ненной формы 25 ТПС имеют побеги, развиваю-
щиеся из спящих почек (65,8 %). 

 
Архитектурный модуль S. cinerea 

 
Так как двуэтапно-опадающие вегетативно-

генеративные побеги опадают в два этапа и их 
нижняя олиственная часть остается на двулетнем 

побеге до осени, то их, как и условно-неопадаю-
щие генеративные побеги, необходимо учиты-
вать в составе ТПС.  

Учитывая долговечность вегетативных ча-
стей генеративных побегов, вариант ветвления 
и размер зоны отмирания вегетативных побе-
гов у S. cinerea можно выделить архитектур-
ный модуль, основанный на мезотонии  
с двуэтапно-опадающими генеративными по-
бегами (рис. 17). 

 

 

 
Рис. 17. Архитектурный модуль S. cinerea (красным цветом показаны  

отмирающие части побегов и опадающие части генеративных побегов) 

Fig. 17. Architectural module of S. cinerea (dying parts of shoots  
and falling parts of generative shoots are shown in red) 

 
 

Заключение 
 
S. cinerea во взрослом состоянии может фор-

мировать жизненные формы: геоксильный  
кустарник в двух модификациях – эпигеогенно-
геоксильный и гипогеогенно-геоксильный  
кустарники, а также жизненную форму полувод-
ный длинноксилоризомный стланик. Все жиз-
ненные формы приурочены к различным эколо-
гическим условиям. 

У особей S. cinerea жизненных форм эпигео-
генно-геоксильный и гипогеогенно-геоксильный 
кустарник в кронах развиваются вегетативные 

побеги трех типов: короткие, средней длины  
и длинные, причем наибольшую роль в органи-
зации крон играют побеги средней длины. У осо-
бей полуводный длинноксилоризомный стланик 
в кроне развиваются вегетативные побеги двух 
типов: короткие и средней длины, по сравнению 
с особями жизненной формы геоксильный ку-
старник больше общее процентное содержание 
всех вариантов коротких побегов (на 7,5 %),  
и в то же время меньше общее процентное со-
держание всех типов побегов средней длины  
(на 6,3 %). 
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У особей жизненных форм эпигеогенно-гео-
ксильный и гипогеогенно-геоксильный кустар-
ник выделено и описано восемь основных вари-
антов вегетативных побегов, а у особей 
жизненной формы полуводный длинноксилори-
зомный стланик выделено шесть основных ва-
риантов. Кроме вегетативных побегов в кронах 
S. cinerea развиваются вегетативно-генератив-
ные побеги регулярного возобновления, нижняя 
олиственная часть которых остается в составе 
кроны до осени. Помимо вегетативно-генера-
тивных побегов регулярного возобновления  
у S. cinerea встречаются еще и силлептические 
генеративные побеги с вегетативной частью 
средней длины. Силлептические генеративные 
опадают после цветения и не принимают уча-
стия в формировании кроны. Нижняя олиствен-
ная часть двуэтапно-опадающих генеративных 
побегов фотосинтезирует в составе двулетних 
побегов кроны до осени, и в этом плане (по 
функции и времени существования в составе по-
беговых систем) она тождественна силлептиче-
ским вегетативным побегам, которые тоже мо-
гут быстро отмирать. 

Многообразие побегов и побеговых систем 
обусловлено метамерной поливариантностью 
вегетативных побегов. В составе годичного ве-
гетативного побега особей S. cinerea жизненных 
форм геоксильного кустарника выделены семь 

вариантов метамеров, у особей жизненной 
формы полуводный длинноксилоризомный 
стланик – 8 вариантов метамеров, различаю-
щихся по длине междоузлий, строению пазуш-
ных почек и по наличию развивающихся из них 
силлептических побегов. 

У мужских особей жизненной формы гео-
ксильный кустарник преобладает тип ТПС 1:1  
и 1:2, а у женских – 1:2 и 1:3 и более высоких 
порядков. Кроме того, у мужских особей преоб-
ладают ТПС I подгруппы, а у женских особей – 
ТПС II подгруппы. В составе кроны женских осо-
бей число ассимилирующих побегов в 1,4 раза 
больше, чем у мужских. Это свидетельствует  
о том, что женские особи по сравнению  
с мужскими более разветвлены и имеют более 
плотную крону. Некоторые ассимилирующие 
побеги развиваются из спящих почек (11,6 %).  

По сравнению с особями жизненной формы 
геоксильный кустарник у особей жизненной 
формы полуводный длинноксилоризомный 
стланик снижается разнообразие типов ТПС, 
среди которых значительно преобладает тип 1:1. 

Учитывая долговечность вегетативных ча-
стей генеративных побегов, вариант ветвления  
и размер зоны отмирания вегетативных побегов 
у S. cinerea можно выделить архитектурный мо-
дуль, основанный на мезотонии с двуэтапно-
опадающими генеративными побегами. 
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