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Цель исследования состояла в выявлении особенностей конструктивной организации деревьев
умеренного пояса, обусловленных строением и ритмом развития генеративных побегов, а также
степенью их участия в построении скелетных осей. Объектами исследования были 14 видов дере-
вьев, составляющих первые ярусы лесных фитоценозов. 7 из них имеют односезонные неолиствен-
ные или слабоолиственные генеративные побеги. У 3 видов формируются генеративные побеги с
интеркалярным расположением соцветий, стробилов или шишек и полностью сохраняющейся
осью, у 4 видов – генеративные побеги с терминальными соцветиями и сохраняющейся осевой ча-
стью вегетативной зоны. Ранние сроки цветения определяются отсутствием или небольшим числом
листьев срединной формации, развивающихся под терминальным соцветием, расположением па-
зушных соцветий в проксимальной части генеративных побегов с интеркалярным цветорасположе-
нием и формированием генеративных побегов с терминальными соцветиями, зимующими на ста-
дии предсоцветия. Появление в кроне односезонных генеративных побегов и генеративных побегов
с интеркалярным расположением не влияет на способ нарастания скелетных осей. Односезонные
генеративные побеги могут образоваться как на основе генеративных побегов с терминальным, так
и интеркалярным цветорасположением в результате недоразвития почек возобновления. Появле-
ние в кроне генеративных побегов с терминальным цветорасположением и с сохраняющейся осе-
вой частью вегетативной зоны вызывает смену моноподиального нарастания на симподиальное.
Генеративные побеги деревьев умеренного пояса, как правило, имеют компактные соцветия, не-
большие размеры и приурочены к осям высоких порядков. Они либо не участвуют в образовании
мощных скелетных осей, либо участвуют, но только на заключительных этапах их формирования.
Особенности строения генеративных побегов, их расположения в кроне и смещение сроков цвете-
ния на весну-начало лета способствуют сохранению многолетней осевой системы деревьев в усло-
виях короткого вегетационного периода.

Ключевые слова: соцветия, генеративные побеги, вегетативные побеги, сроки цветения, деревья, ар-
хитектурные модели, скелетные оси, нарастание
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Во многих климатических поясах деревья яв-
ляются эдификаторами зонального типа расти-
тельности. Дерево – жизненная форма растений,
характеризуемая наличием ствола, сохраняю-

щимся до конца жизни, и кроной, образованной
ветвями или пучком крупных листьев. У кроно-
образующих видов форма кроны, как и сам про-
цесс ее образования, определяется различиями в
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интенсивности и направлении роста отдельных
побегов и формирующихся на их основе осей.
Несмотря на единый принцип структурной орга-
низации деревьев, эндогенная ритмика развития
побегов и побеговых систем у деревьев умеренно-
го пояса находится под жестким контролем экзо-
генных факторов, что накладывает отпечаток как
на габитус деревьев, так и на способы их адапта-
ции к суровым условиям произрастания (Sere-
bryakov, 1962; Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978;
Millet, Bouchard, Еdelin, 1998 а, в, 1999).

В 70−90-х годах прошлого века зарубежные
исследователи активно развивали представления
о конструктивной организации древесных расте-
ний на основе изучения деревьев экваториально-
го и бессезонного тропического климата и разра-
ботали концепцию архитектурных моделей
(Hallé, Oldeman, 1970; Hallé, Oldeman, Tomlinson.
1978).

При выделении архитектурных моделей обра-
щают внимание на наиболее крупные их элемен-
ты – ствол и отходящие от ствола мощные оси.

К признакам, по которым различают архитек-
турные модели, относятся:

1. Характер нарастания осей (ритмическое или
постоянное, детерминированное или недетерми-
нированное, моноподиальное, симподиальное
или смешанное);

2. Характер ветвления (терминальное, боковое
или без ветвления, акротонное, мезотонное или
базитонное, силлептическое, пролептическое
или из спящих почек);

3. Морфологическая дифференциация побе-
гов и осей по направлению роста (оси ортотроп-
ные, плагиотропные, оси с плагиотропным и ор-
тотропным элементами); размерам (длинные,
короткие), выполняемым функциям (росто-
вые, генеративные, ассимилирующие, подзем-
ные и т.д.);

4. Расположение соцветий – терминальное
или пазушное.

Каждая архитектурная модель определяется
сочетанием перечисленных выше морфологиче-
ских признаков. Хотя теоретически число таких
сочетаний весьма велико, в природе признаки
группируются чаще только определенным обра-
зом. Такие устойчивые, наиболее часто встречаю-
щиеся и наиболее стабильные комбинации при-
знаков соответствуют 24 архитектурным моде-
лям.

Основные архитектурные модели возникли в
тропиках. По мере удаления от тропиков к северу
число архитектурных моделей сокращается, по-
скольку не все модели могут реализовываться в
условиях сурового климата (Hallé, Oldeman,1970;
Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978).

Впоследствии с позиций данной концепции
была проанализирована структурная организа-
ция многих видов деревьев умеренного климата,
произрастающих в Европе и в Северной Америке.
Было установлено, что древесные растения уме-
ренного пояса, в отличие от большинства дере-
вьев влажных тропических лесов, интенсивнее
ветвятся до 5−8 порядков (Hallé, Oldeman, Tom-
linson, 1978). Среди деревьев умеренного пояса
нет архитектурных моделей, представляющих со-
бой одноствольные неветвящиеся деревья (моде-
ли Chamberlain, Corner, Holtum). Поскольку все
процессы, связанные с ростом, цветением и
плодоношением, резко ограничены временным
фактором и прерываются длительным перио-
дом покоя, то в умеренном климате не пред-
ставлены модели, характеризующиеся непре-
рывным нарастанием осей. Было показано, что
у деревьев умеренного климата конструктивная
организация нередко сочетает признаки несколь-
ких моделей – Troll, Rauh, Koriba, Massart (Millet,
Bouchard, Édelin, 1998, а, в, 1999; Millet, Bouchard,
2011).

Ряд признаков, используемых для характери-
стики архитектурных моделей, касающихся по-
ложения соцветий на многолетних скелетных
осях, требуют уточнения. В рамках концепции
архитектурных моделей этот признак рассматри-
вается с точки зрения влияния соцветий на спо-
соб нарастания скелетных осей. В том случае, ко-
гда соцветие занимает терминальное положение,
моноподиальное нарастание оси сменяется на
симподиальное, при пазушном положении со-
цветия ось сохраняет возможность нарастать мо-
ноподиально (Barthelemy, Caraglio, 2007). Вместе
с тем соцветие как специализированная система
силлептически ветвящихся цветоносных осей
(Nukhimovsky, 1986; Kuznetsova, 1992) не является
самостоятельным конструктивным элементом
побегового тела растения, соцветие встраивается
в систему растущего побега и является его частью.
Такие побеги, включающие соцветия, W. Troll
(1964, 1969) называл Blütentrieb, И.Г. Серебряков
(Serebryakov, 1952) – цветоносными побегами. В
данной работе применительно к этому конструк-
тивному элементу мы используем термин генера-
тивный побег (Kostina, 2005; Kostina et al., 2018).
Способ нарастания скелетных осей определяется
строением генеративных побегов и их положени-
ем на скелетных осях.

Успешное существование деревьев в условиях
континентального климата с длительным зимним
периодом зависит не только от конструктивной
организации вегетативной побеговой сферы рас-
тений, но и от сроков цветения, которые во мно-
гом обусловлены строением генеративных побе-
гов, а также способом их встраивания в многолет-
нюю осевую систему растения. Вопрос о
факторах, определяющих сроки цветения расте-
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ний, рассматривался многими исследователями.
Предполагается, что раннее цветение дает видам
преимущество в конкуренции за успешное опы-
ление и достаточное время для развития плодов и
семян, что особенно важно в климатических поя-
сах с коротким вегетационным периодом (Mun-
guia-Rosas et al., 2011; Ehrlen, 2015; Austen et al.,
2017). Одним из факторов, обеспечивающих ран-
ние сроки цветения, считается преформация ор-
ганов в зимующих почках многолетних растений
(Schnablova et al., 2021). На связь строения генера-
тивных побегов со степенью преформации и сро-
ками цветения указывал И.Г. Серебряков (Sere-
bryakov, 1949, 1952) и другие исследователи (Buly-
gin, 1964; Filatova et al., 1986), которые отмечали,
что виды, у которых в состав генеративного побе-
га помимо соцветия входят листья срединной
формации, цветут обычно позже, чем виды, у ко-
торых на генеративных побегах такие листья от-
сутствуют. Ряд исследователей отмечали зависи-
мость между сроками цветения, способами на-
растания побегов и конструктивной
организацией растений (Geber, 1990; Duffy et al.,
1999; Kudoh et al., 2002).

Цель настоящей работы заключается в обоб-
щении литературных и наших собственных дан-
ных, как полученных ранее, так и совсем новых,
касающихся конструктивной организации лесо-
образующих видов деревьев первой величины,
произрастающих в средней полосе европейской
части России, обусловленных особенностями
строения и ритмом развития генеративных побе-
гов, а также степенью их участия в построении
скелетных осей.

Задачи исследования:
– выявить особенности строения генератив-

ных побегов, а также их роль в формировании
многолетней осевой системы растений;

– установить особенности структурной орга-
низации и ритма развития генеративных побегов,
обуславливающие ранние сроки цветения;

– рассмотреть модусы преобразования генера-
тивных побегов, обеспечивающие ранние сроки
цветения;

– провести сопоставление конструктивной
организации деревьев умеренного пояса и тропи-
ческого по признакам, связанным с различными
вариантами встраивания соцветий в вегетативное
тело растения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектами исследования были Acer platanoides L.

(Aceraceae), Alnus glutinosa (L.) Gaertn., Alnus in-
cana (L.) Moench, Betula pendula Ehrh., Betula pu-
bescens Ehrh., (Betulaceae), Fraxinus excelsior L.
(Oleaceae), Picea abies (L.) Karst., Pinus sylvestris L.
(Pinaceae), Populus tremula L., Salix alba L., Salix

pentandra L. (Salicaceae), Quercus robur L. (Fagaceae),
Tilia cordata Mill. (Tiliaceae), Ulmus glabra Huds.,
Ulmus laevis Pall. (Ulmaceae).

Структурно-ритмологический анализ побего-
вых систем осуществляли путем выделения в теле
растения конструктивных элементов. В качестве
таковых использовали вегетативные и генератив-
ные побеги. У всех изученных видов почки за-
крытые, элементарные побеги были хорошо раз-
личимы благодаря наличию в их основании зоны
укороченных междоузлий и почечных чешуй.

Определения терминов, используемых
для описания побегов и систем побегов

Пролепсис – развитие боковых побегов проис-
ходит в том же сезоне, что и образование мате-
ринского побега, но после непродолжительного
периода покоя. В основании пролептического
побега находятся короткие междоузлия и чешуе-
видные листья (Müller-Doblies, Weberling, 1984).

Силлепсис – развитие боковых побегов проис-
ходит одновременно с образованием материнско-
го побега (Späth, 1912; Grudzinskaya, 1960; Müller-
Doblies, Weberling, 1984). В основании силлепти-
ческого побега обычно отсутствуют укороченные
междоузлия и чешуевидные листья (Tomlinson.
Gill, 1973; Hallé et al., 1978; Müller-Doblies, Weber-
ling, 1984). Синхронность развития материнского
и силлептических побегов дает основание рас-
сматривать их не как отдельные самостоятельные
элементарные побеги, а как составные элементы
единого разветвленного побега, образующегося
за один цикл роста (Mikhalevskaya, 2002).

Вегетативный побег – конструктивный эле-
мент, образующийся за один цикл видимого ро-
ста из зимующей или спящей почки и включаю-
щий стебель, листья и почки. В русскоязычной
литературе такие побеги называют элементарны-
ми побегами (Grudzinskaya, 1960), а за рубежом
единицами роста (англ.: unit groth) или единица-
ми прироста (англ.: unit of extension) (Barthelemy,
Caraglio, 2007). В случае силлептического ветвле-
ния за один цикл роста формируется разветвлен-
ный вегетативный побег.

Генеративный побег – конструктивный эле-
мент, образующийся за один цикл видимого ро-
ста из зимующих или спящих почек и включаю-
щий, помимо стебля, листьев и почек, еще и цвет-
ки (Kostina, 2005; Kostina et al., 2018). Поскольку у
растений умеренного пояса соцветие обычно раз-
вивается в результате силлептического ветвления
(Kusnetzova, 1988; Kusnetzova, 1992; Nukhimovsky,
1986), то генеративный побег – частный случай
силлептически разветвленного побега. В морфо-
логии растений нередко используют термины
“генеративный побег” и “вегетативно-генератив-
ный побег”. Однако мы считаем, что при описа-
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нии побегов, в состав которых входят генератив-
ные структуры, наличие или отсутствие листьев
срединной формации является важным, но не
единственным признаком. Не менее значимые
признаки – это положение соцветий на побеге
(терминальное или пазушное), характер отмира-
ния и возобновления генеративного побега после
цветения и плодоношения, наличие или отсут-
ствие резида, степень специализации побега и т.д.
Поэтому понятие “генеративный побег” более
универсально, а “вегетативно-генеративный по-
бег” – один из его вариантов.

Соцветие – достаточно целостная и отчетливо
отграниченная от вегетативных частей растения
группировка цветков, образовавшаяся в результа-
те силлептического ветвления (Nukhimovsky,
1986; Kusnetzova, 1988; Kusnetzova, 1992). Соцве-
тие в системе генеративного побега может зани-
мать терминальное или интеркалярное положе-
ние.

Терминальное цветорасположение. Соцветие
завершает собой генеративный побег. У голосе-
менных терминальное положение в системе гене-
ративных побегов могут занимать стробилы или
шишки.

Генеративная зона – отрезок главной оси гене-
ративного побега, располагающийся между веге-
тативными участками, на котором развиваются
пазушные цветки, пазушные соцветия, стробилы
или шишки.

Интеркалярное цветорасположение – располо-
жение пазушных цветков или соцветий на моно-
подиально нарастающей оси (Ims., 1964; Weber-
ling, 1981, 1982). Мы рассматривали вариант, при
котором генеративная зона располагается на
главной оси генеративного побега, т.е. на приро-
сте текущего года между вегетативными участка-
ми (Kuznetsova, Timonin, 2017). У голосеменных
растений интеркалярное положение на оси гене-
ративного побега могут занимать стробилы или
шишки.

Предсоцветие – стадия развития соцветия, на
которой завершившее внутрипочечный этап раз-
вития соцветие выходит из почки, зимует голым
(не защищенным почечными чешуями) и перехо-
дит к цветению только весной следующего года
(Nukhimovsky, 1997).

Вегетативная зона – часть генеративного по-
бега, включающая обычно листья срединной
формации, зимующие и спящие почки, а иногда
и силлептические вегетативные побеги.

Резид – многолетняя осевая часть генератив-
ного побега с зимующими и спящими почками
(Nukhimovsky, 1997).

В качестве конструктивных элементов исполь-
зовали также скелетные оси видимого порядка, т.е.
части растения, которые имеют по одному осно-
ванию и по одной видимой верхушке, служат

опорами для других частей, формируются в ре-
зультате мноподиального или симподиального
нарастания побегов и существуют более одного
года (Nukhimovsky, 1971; Barthelemy, Caraglio,
2007).

Скелетные оси видимых порядков являются
теми реальными структурными элементами, ко-
торые можно найти у всех деревьев и которые
позволяют осуществлять сравнительно-морфо-
логические манипуляции. Ось I видимого поряд-
ка – ствол, от ствола отходят оси II видимого по-
рядка и т.д.

При изучении генеративных побегов выявля-
ли характер цветорасположения (терминальное,
пазушное), строение вегетативной зоны, особен-
ности отмирания генеративных побегов после
пыления и образования семян.

Учитывали положение почек (верхушечное,
пазушное), из которых развиваются генератив-
ные побеги, а также характер материнских побе-
гов (вегетативные, генеративные), на которых эти
почки закладываются.

Определяли степень участия генеративных по-
бегов в построении скелетных осей I и мощных
скелетных осей II порядка.

Составляли схемы строения генеративных по-
бегов, а также схемы строения двухлетних побе-
говых систем, в образовании которых принимали
участие генеративные побеги.

РЕЗУЛЬТАТЫ
У всех изученных нами видов деревьев зимую-

щие почки как вегетативные, так и генеративные
закрытые, т.е. защищены почечными чешуями.
В течение вегетационного периода обычно на-
блюдается один цикл ростовых процессов, и гра-
ницы годичных вегетативных побегов совпадают
с границами элементарных побегов. Исключение
представляют Quercus robur и Populus tremula, у ко-
торых можно наблюдать образование двух, ре-
же – более, элементарных побегов. Для боль-
шинства видов, за исключением Betula pendula,
Alnus glutinosa, Salix alba, не характерно силлепти-
ческое ветвление вегетативных побегов. Размеры
вегетативных побегов в пределах кроны сильно
варьируют в зависимости от их положения в кро-
не и функций.

Генеративные побеги Quercus robur
У Quercus robur могут формироваться четыре

варианта генеративных побегов.
1. Генеративные побеги длиной 10–30 см обра-

зуются из верхушечных и пазушных почек, состо-
ят из стебля, завершающегося верхушечной поч-
кой, листьев срединной формации (5 и более) с
пазушными почками регулярного возобновле-
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ния, мужских и женских сережек, почечных че-
шуй с расположенными в их пазухах спящими
почками. Мужские сережки (открытый брактеоз-
ный тирс) находятся в пазухах верхних почечных
чешуй и нижних листьев срединной формации, а
женские (открытый брактеозный колос) – фор-
мируются в дистальной части генеративного по-
бега, в пазухах листьев срединной формации. Та-
кие генеративные побеги могут развиваться как
из верхушечных, так и из пазушных почек. Муж-
ские сережки входят в состав генеративной зоны,
образующейся в проксимальной части генератив-
ного побега, а женские соцветия – в генератив-
ную зону, расположенную в дистальной части.

Первыми переходят к цветению мужские се-
режки, позже зацветают женские. После цвете-
ния и плодоношения пазушные соцветия отмира-
ют, а вся осевая часть генеративного побега вхо-
дит в состав многолетней осевой системы
растения. Благодаря верхушечной почке, побеги
сохраняют способность к дальнейшему монопо-
диальному нарастанию (рис. 1а).

Более ранние сроки цветения мужских цвет-
ков по сравнению с женскими обусловлены тем,
что у Quercus robur мужские цветки в почках начи-
нают закладываться в июле, а женские – лишь

весной следующего года (Minina, 1954; Stairs,
1964).

2. На генеративных побегах длиной 10–30 см,
образующихся из верхушечных и пазушных почек,
развиваются только женские сережки (рис. 1b).

3. На генеративных побегах длиной 2–10 см,
формирующихся из верхушечных и пазушных
почек, развиваются, в отличие от первого вариан-
та, только мужские сережки (рис. 1b).

У побегов 2 и 3 типа, как и у побегов 1 типа, вся
осевая часть генеративного побега входит в состав
многолетней осевой системы растения.

4. На генеративных побегах длиной 1–2 см об-
разуются почечные чешуи и мужские сережки.
Такие генеративные побеги после пыления пол-
ностью отмирают, т.е. являются односезонными
(рис. 1d). Они обычно развиваются из почек, рас-
положенных в непосредственной близости от
верхушечной почки вегетативного или генера-
тивного побега.

Генеративные побеги с женскими сережками
принимают участие в построении скелетных
осей. Однако мощные скелетные оси у Q. robur
сначала формируются на основе вегетативных
побегов, а затем в их образовании начинают
участвовать генеративные побеги. Появление ге-
неративных побегов, имеющих 1–3-й варианты

Рис. 1. Генеративные побеги Quercus robur.
а – Генеративные побеги с мужскими и женскими соцветиями.
b – Генеративные побеги с женскими соцветиями.
с – Генеративные побеги с мужскими соцветиями.
d – Генеративные односезонные побеги с мужскими соцветиями.
1 – Почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – мужское соцветие; 4 – почка регулярного возобновления; 5 –лист сре-
динной формации; 6 – женское соцветие; 7 – терминальная почка; 8 – флоральная зона с пазушными мужскими со-
цветиями; 9 – флоральная зона с пазушными женскими соцветиями; 10 – гибель верхушечной меристемы. Толстой
линией обозначены многолетние оси, тонкой – однолетние.
Fig. 1. Generative shoots in Quercus robur.
а – Generative shoots with male and female inflorescences.
b – Generative shoots with female inflorescences.
с – Generative shoots with male inflorescences.
d – Generative single-season shoots with male inflorescences.
1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – male inflorescence; 4 – bud of regular renewal; 5 – foliage leaf; 6 – female inflorescence;
7 – terminal bud; 8 – floral zone with male axillary inflorescences; 9 – floral zone with female axillary inflorescences; 10 – apical
meristem cell death. Perennial axes are represented with thick lines, annual axes are represented with thin lines.
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строения, не влияет на характер нарастания
скелетных осей, поскольку эти побеги заверша-
ются вегетативными верхушечными почками
(рис. 2a, 2b).

Генеративные побеги Pinus sylvestris

Для того, чтобы было понято, как устроены ге-
неративные побеги у Pinus sylvestris, рассмотрим
сначала разветвленные вегетативные побеги,
формирующиеся из почек регулярного возобнов-
ления. В их состав входят стебель, стерильные че-
шуевидные листья, находящиеся в основании
стебля, укороченные силлептические побеги
(брахибласты), верхушечная и несколько пазуш-
ных почек возобновления (рис. 3а). Брахибласты
состоят из стебля, стерильных почечных чешуй,
двух листьев срединной формации и верхушечной

почки. Брахибласты и почки возобновления на-
ходятся в пазухах чешуевидных листьев (рис. 3b).

У Pinus sylvestris образуется три варианта гене-
ративных побегов с мужскими стробилами и жен-
скими шишками, развивающихся из пазушных и
верхушечных почек.

1. Генеративные побеги с мужскими стробила-
ми. Генеративные побеги длиной 3–15 см отли-
чаются от вегетативных побегов тем, что в их
проксимальной части формируются мужские
стробилы, образующие генеративную зону.
После пыления мужские стробилы отмирают
(рис. 4а, 4b).

2. Генеративные побеги длиной от 15 до 50 см с
женскими шишками. Женские шишки формиру-
ются под верхушечной почкой, образуя генера-
тивную зону в дистальной части генеративных
побегов. Поскольку женские шишки у Pinus syl-
vestris созревают два года, они сохраняются в си-
стеме двулетней побеговой системы, после чего
опадают (рис. 4c, 4d).

3. Генеративные побеги с женскими шишками
и мужскими стробилами. Такие генеративные по-
беги у Pinus sylvestris образуются редко.

Рис. 2. Формирование двулетней побеговой системы
с мужскими и женскими сережками у Quercus robur.
a – Строение генеративного побега.

b – Строение двулетней побеговой системы.

1 – Почечное кольцо; 2 – мужское соцветие; 3 – лист
срединной формации; 4 – вегетативная почка регу-
лярного возобновления; 5 – женское соцветие; 6 –
пазушная почка с мужскими соцветиями; 7 – верху-
шечная почка; 8 – прошлогоднее опавшее мужское
соцветие; 9 – прошлогоднее отмершее женское со-
цветие; 10 – вегетативные побеги; 11 – односезонный
побег с мужскими сережками.

Fig. 2. Formation of biennial shoot system with male and
female catkins in Quercus robur.
a – Structure of generative shoot.

b – Structure of biennial shoot system.

1 – Bud scar; 2 – male inflorescence; 3 – foliage leaf; 4 –
vegetative bud of regular renewal; 5 – female inflores-
cence; 6 – axillary bud with male inflorescences; 7 – api-
cal bud; 8 – abscissed male inflorescence of last year; 9 –
dead female inflorescence of last year; 10 – vegetative
shoots; 11 – single-season shoot with male catkins.
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Рис. 3. Строение вегетативного побега Pinus sylvestris.
а – Строение брахибласта.

b – Строение вегетативного побега.

1 – Стебель брахибласта; 2 – чешуевидные листья в
основании брахибласта; 3 – верхушечная почка бра-
хибласта; 4 – листья срединной формации (хвоинки);
5 – чешуевидные листья в основании вегетативного
побега; 6 – стебель ауксибласта; 7 – брахибласт; 8 –
верхушечная вегетативная почка; 9 – пазушные веге-
тативные почки; 10 – спящие почки.

Fig. 3. Structure of vegetative shoot in Pinus sylvestris.
а – Structure of brachyblast.

b – Structure of vegetative shoot.

1 – Stem of brachyblast; 2 – cataphylls at the brachyblast
base; 3 – apical bud of brachyblast; 4 – foliage leaves (nee-
dles); 5 – cataphylls at the base of vegetative shoot; 6 –
stem of auxiblast; 7 – brachyblast; 8 – apical vegetative
bud; 9 – axillary vegetative buds; 10 – dormant buds.
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Мужские стробилы созревают раньше жен-
ских шишек. Такая динамика развития связана с
тем, что у Pinus sylvestris в конце августа – начале
сентября в почках уже имеются зачатки мужских
стробилов с примордиями микроспорангиев, в
которых находится спорогенная ткань. В отличие
от мужских стробилов, примордии женских ши-
шек в год заложения остаются слабо дифферен-
цированными (Mikhalevskaya, 1962; Kozubov,
1974).

В образовании мощных скелетных осей снача-
ла принимают участие вегетативные побеги, а на
заключительных этапах развития осей – и генера-
тивные. При этом сохраняется моноподиальный
характер нарастания, благодаря формированию
на генеративных побегах верхушечной вегетатив-
ной почки.

Генеративные побеги Tilia cordata

У Tilia cordata генеративные побеги длиной 2–
70 см состоят из стебля, почечных чешуй со спя-
щими почками в их пазухах, листьев срединной
формации и пазушных соцветий, представляю-

щих собой дихазии или многочленные дихазии из
3–9 цветков.

На генеративных побегах, так же как и на веге-
тативных, верхушечная зимующая почка не фор-
мируется, но сохраняется способность к акро-
симподиальному нарастанию, благодаря форми-
рованию вегетативного побега замещения. В
зимующих почках зачатки пазушных соцветий,
как правило, отсутствуют и образуются в год цве-
тения в начале второй декады мая (Bulygin, 1964).
Пазушные соцветия появляются в текущем году,
в процессе развития материнского побега, в акро-
петальной последовательности. Генеративная зо-
на, образованная пазушными соцветиями, распо-
лагается между нижней и верхней вегетативными
зонами (рис. 5а).

В основании пазушного цветоноса формиру-
ются два предлиста. Листовидный α-предлист,
срастаясь с осью цветоноса, превращается в кры-
ло (Troll, 1957). В пазухе чешуевидного предлиста
закладывается почка регулярного возобновления
(рис. 5b). После образования плодов от пазушно-
го цветоноса отделяется соцветие с прицветным
крылом (рис. 5с). Остается резид длиной 0.2 см

Рис. 4. Формирование двулетних побеговых систем Pinus sylvestris, в образовании которых принимают участие генера-
тивные побеги.

а – Генеративный побег с мужскими шишками.

b – Двулетняя побеговая система с мужскими шишками.

с – Генеративный побег с женскими шишками.

d – Двулетняя побеговая система с женскими шишками.

1 – Чешуевидные листья; 2 – мужские шишки; 3 – брахибласт; 4 – вегетативная пазушная почка; 5 – верхушечная ве-
гетативная почка; 6 – флоральная зона с мужскими шишками; 7 – опавшие прошлогодние мужские шишки; 8 – веге-
тативные побеги, образующиеся из пазушных и верхушечной почек; 9 – флоральная зона с женскими шишками; 10 –
женская шишка первого года существования; 11 – двулетняя мужская шишка.

Fig. 4. Formation of biennial shoot systems in Pinus sylvestris, involving generative shoots.

а – Generative shoot with male cones.

b – Biennial shoot system with male cones.

с – Generative shoot with female cones.

d – Biennial shoot system with female cones.

1 – Cataphylls; 2 – male cones; 3 – brachyblast; 4 – axillary vegetative bud; 5 – apical vegetative bud; 6 – floral zone with male
cones; 7 – abscissed male cones of last year; 8 – vegetative shoots developed from axillary and apical buds; 9 – floral zone with
female cone; 10 – annual female cone; 11 – biennial male cone.
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с почкой регулярного возобновления, из которой
на следующий год развивается генеративный или
вегетативный побег.

Появление генеративных побегов у Tilia corda-
ta не влияет на акросимподиальный характер на-
растания осей.

Генеративные побеги Acer platanoides

Генеративные побеги длиной 8–19 см имеют
стебель, почечные чешуи с пазушными спящими
почками, листья срединной формации (две, реже
одна пара) и завершаются соцветием метелкой
длиной до 12 см. В пазухах верхних листьев обыч-
но формируются силлептические побеги с верху-
шечной генеративной, реже вегетативной почкой
и одной парой листьев срединной формации, в
пазухах которых могут закладываться генератив-
ные почки. На мощных генеративных побегах
силлептические побеги могут достигать в длину

более 20 см, на них развивается 2–4 пары листьев
срединной формации. После плодоношения со-
цветие отмирает, а осевая часть побега с почками
возобновления и силлептическими побегами (ре-
зид) входит в состав многолетней системы расте-
ния (рис. 6а, 6b). Резид – 1–7 см (без учета длины
силлептических побегов) (Mikhalevskaya, 2001;
Kiseleva, 2003; Kostina, 2008).

После вступления растения в период цветения
и плодоношения генеративные побеги принима-
ют существенное участие в формировании осей
III и последующих видимых порядков. В образо-
вании оси I порядка (ствола) и наиболее мощных
скелетных осей II порядков растения генератив-
ные побеги принимают участие только на заклю-
чительных этапах формирования этих осей. Их
появление вызывает смену моноподиального на-
растания на симподиальное (Kostina, 2008). Далее
на основе генеративных побегов начинают фор-
мироваться ложнодихотомические системы, хо-

Рис. 5. Генеративные побеги Tilia cordata.
а – Генеративный побег летом в период цветения.

b – Генеративный побег в конце вегетационного периода.

с – соцветие с плодами и α предлистом, отрывающееся от генеративного побега.

1 – Почечная чешуя; 2 – спящая почка; 3 – лист срединной формации; 4 – почка регулярного возобновления; 5 –
α-предлист; 6 – β-предлист; 7 – зона срастания α-предлиста с осью пазушного соцветия; 8 – почка регулярного воз-
обновления; 9 – цветок; 10 – нижняя вегетативная зона; 11 – верхняя вегетативная зона; 12 – флоральная зона; 13 –
завершение моноподиального нарастания; 14 – отмерший лист; 15 – соцветие с плодами и α-предлистом; 16 – резид
с почкой регулярного возобновления в пазухе β-предлиста; 17 – соцветие с плодами и α-предлистом.

Fig. 5. Generative shoots of Tilia cordata
а – Generative shoot in summer, at the f lowering stage.

b – Generative shoot at the end of the growing season.

с – Inflorescence with fruits and prophyll α, separating from generative shoot.

1 – Bud scale; 2 – dormant bud; 3 – foliage leaf; 4 – bud of regular renewal; 5 – prophyll α; 6 – prophyll β; 7 – cohesive zone
between prophyll α and the axis of axillary inflorescence; 8 – bud of regular renewal; 9 – flower; 10 – lower vegetative zone; 11 –
upper vegetative zone; 12 – f loral zone; 13 — monopodial growth termination; 14 – dead leaf; 15 – inflorescence with fruits and
prophyll α; 16 – basal part of the axis with the bud of regular renewal in the axil of prophyll β; 17 – inflorescence with fruits and
prophyll α.
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рошо заметные в кроне генеративных растений
(рис. 7).

В зимующих почках у Acer platanoides присут-
ствуют не только зачатки листьев вегетативной
зоны, но и зачаточные силлептические побеги,
расположенные под зачаточным соцветием
(Mikhalevskaya, 2002).

Генеративные побеги Betula pendula 
и Betula pubescens

Генеративные побеги с мужскими сережками
длиной от 5 до 35 см, имеют стебель, почечные че-
шуи со спящими почками в их пазухах, листья
срединной формации с пазушными генеративны-
ми и вегетативными почками возобновления и
завершаются терминальной и пазушными муж-
скими сережками (открытые брактеозные тирсы)
(рис. 8а). У плакучих форм B. pendula под мужски-
ми сережками может развиваться силлептиче-
ский побег до 50 см в длину (Jäger, 1980; Kostina,
2001). Сережки начинают формироваться в конце
мая. К зиме мужские цветки полностью развиты,

но пылят весной следующего года. Таким обра-

зом, образовавшиеся на генеративных побегах

соцветия с мужскими цветками зимуют на стадии

предсоцветия и в зимний период защищены

плотно сомкнутыми сросшимися прицветниками

и прицветничками.

Генеративные побеги с женскими сережками

длиной до 2–4 см, имеют стебель, почечные че-

шуи со спящими почками в их пазухах, листья

срединной формации (2–3) и завершаются тер-

минальной женской сережкой (открытый брак-

теозный тирс), реже еще и двумя-тремя пазушны-

ми сережками (Jäger, 1980; Kostina, 2001; Mikha-

levskaya et al., 2006). В вегетативной зоне длиной

до 1 см в пазухах листьев обычно закладываются

генеративные почки с женскими сережками, ре-

же вегетативные почки (рис. 8b). Женские сереж-

ки зимуют в почках, т.е. защищены почечными

чешуями. К концу вегетационного периода в год,

предшествующий цветению, в женских цветках

только начинают развиваться семязачатки (Kor-

chaginа, 1980).

Рис. 6. Формирование двулетней побеговой системы Acer platanoides на основе генеративных побегов.

a – Строение генеративных побегов Acer platanoides.
b – Строение двулетней побеговой системы, формирующийся на основе генеративных побегов.

1 – Почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – лист срединной формации; 4 – силлептический побег; 5 – генеративная
верхушечная почка; 6 – верхушечное соцветие; 7 – вегетативная зона генеративного побега; 8 – отмершее соцветие;
Жирной линией показаны многолетние оси, тонкой – отмирающие в конце вегетационного сезона.

Fig. 6. Formation of biennial shoot system in Acer platanoides, involving generative shoots.

a – Structure of generative shoots in Acer platanoides.
b – Structure of biennial shoot system formed of generative shoots.

1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – foliage leaf; 4 – sylleptic shoot; 5 – generative apical bud; 6 – terminal inflorescence; 7 –
vegetative zone of generative shoot; 8 – dead inflorescence; Perennial axes are represented with thick lines, and those withering
away at the end of the growing season are represented with thin lines.
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Генеративные почки с женскими соцветиями
могут развиваться из пазушных почек, заклады-
вающихся на вегетативных побегах, генератив-
ных побегах с мужскими сережками и на генера-
тивных побегах с женскими сережками. На уко-
роченных вегетативных побегах генеративные
побеги с женскими сережками могут формиро-
ваться из верхушечных почек (Mikhalevskaya,
2002). На основе генеративных побегов с женски-
ми сережками формируются короткие симподи-
ально нарастающие в течение 2–4 лет веточки,
появление которых в кроне практически никак не
сказывается на внешнем облике деревьев.

Генеративные побеги с мужскими сережками
принимают участие в формировании скелетных
осей, в том числе ствола и наиболее мощных осей
II порядка. Однако, сначала в образовании таких
симподиально нарастающих осей участвуют
удлиненные вегетативные побеги, а затем побеги
с мужскими сережками, которые, чередуясь с ве-
гетативными, образуют рыхлые повисающие
симподиально нарастающие системы (рис. 9). Ге-
неративные и вегетативные побеги в таких систе-
мах практически перестают утолщаться (Sere-
bryakov, 1962). Таким образом, образование пла-
кучей части ветвей, определяющих габитус
генеративного дерева, связано с регулярным по-

явлением в кроне побегов с мужскими сережками
(Kostina et al., 2015; Kostina et al., 2015).

У Betula pendula помимо типичного располо-
жения мужских сережек, завершающих собой го-
дичные побеги, существует большое разнообра-
зие реже образующихся вариантов генеративных
побегов, возникающее за счет силлептического и
пролептического ветвления, благодаря которому
увеличивается количество мужских и женских се-
режек. Так, например, высокая интенсивность
пыления этого вида в 2012 г. была ответной реак-
цией на аномально жаркое и сухое лето 2010 г.
(Kostina et al., 2015). Поскольку редкие варианты
генеративных побегов у этого вида формируются
в экстремальных погодных условиях, в данной
статье мы их не рассматриваем.

Генеративные побеги Alnus glutinosa 
и Alnus incana

Генеративные побеги длиной 5–40 см имеют
стебель, почечные чешуи со спящими почками в

Рис. 7. Формирование скелетной оси Acer platanoides,
в образовании которой принимают участие генера-
тивные побеги.

1 – Почечное кольцо; 2 – вегетативные побеги; 3 –
отмершее соцветие; 4 – соцветие текущего года; 5 –
силлептические побеги.

Fig. 7. Skeletal axis formation in Acer platanoides, involv-
ing generative shoots.

1 – Bud scar; 2 – vegetative shoots; 3 – dead inflorescence;
4 – inflorescence of current year; 5 – sylleptic shoots.
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1
Рис. 8. Строение генеративных побегов Betula pendula
и Betula pubescens с мужскими сережками (а) и с жен-
скими сережками (b).

1 – Спящие почки; 2 – почечные чешуи; 3 – лист сре-
динной формации; 4 – почка с женской сережкой;
5 – почка, из которой образуется побег с мужскими
сережками; 6 – вегетативная почка; 7 – пазушные
мужские сережки 8 – терминальная мужская сереж-
ка; 9 – терминальная женская сережка, 10 – вегета-
тивная зона генеративного побега с почками регуляр-
ного возобновления.

Fig. 8. Structure of generative shoots in Betula pendula and
Betula pubescens with male (а) and female catkins (b).

1 – Dormant buds; 2 – bud scales; 3 – foliage leaf; 4 – bud
with female catkin; 5 – bud giving rise to the shoot bearing
male catkins; 6 – vegetative bud; 7 – male axillary catkins;
8 – male terminal catkin; 9 – female terminal catkin, 10 –
vegetative zone of generative shoot with buds of regular re-
newal.
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их пазухах, листья срединной формации (3–10), в

пазухах которых закладываются генеративные и

вегетативные почки. Завершаются генеративные

побеги терминальным мужским соцветием, ниже

которого развивается несколько боковых (3–5).

Мужские соцветия представляют собой открытые

тирсы, которые выглядят как сережки на ножках.

Под мужскими сережками в том же вегетацион-

ном сезоне развиваются боковые оси с тремя-де-

сятью женскими соцветиями – открытыми сидя-

чими тирсами, которые выглядят как “шишки”

(рис. 10а). Таким образом, развитие мужских и

женских соцветий на генеративных побегах про-

исходит в базипетальной последовательности:

сначала появляются мужские соцветия, а затем

женские (Jäger, 1980; Kostina, 2001). И те и другие

зимуют на стадии предсоцветия, т.е. в зимний пе-

риод цветки в таких соцветиях защищены не по-

чечными чешуями, а элементами соцветия – при-

цветниками и прицветничками, которые сраста-

ются между собой и пропитываются смолами.

Мужские соцветия начинают формироваться в

начале лета. К зиме мужские цветки полностью

развиты и готовы к цветению. В женских соцве-

тиях, образующихся позже мужских, к зиме цвет-

ки развиты слабо. Пыление происходит в апреле-

начале мая, до распускания листьев. Оплодотво-

рение осуществляется через 1–4 месяца после со-

зревания зародышевого мешка (Korchaginа,

1980). После пыления сразу же опадают мужские

соцветия, а женские соцветия после высыпания

плодов еще некоторое время висят, а затем опада-

ют. Остается резид длиной до 30 см.

Систему мужских и женских соцветий, фор-

мирующуюся на генеративных побегах, можно

описать как соцветие метелка из мужских и жен-

ских открытых тирсов.

Реже у Alnus glutinosa формируются генератив-

ные побеги длиной от 5 до 40 см, завершающиеся

только системой женских соцветий, состоящей

из терминального женского, зацветающего пер-

вым, и ниже расположенных боковых осей с жен-

скими сережками, появляющихся и переходящих

к цветению в базипетальной последовательности

(рис. 10b). Развитие терминальной системы жен-

ских сережек начинается одновременно с разви-

тием боковых осей с женскими соцветиями, об-

разующимися на генеративных побегах под муж-

скими сережками. Таким образом, мужские

сережки начинают формироваться раньше жен-

ских, вне зависимости от их положения в системе

генеративного побега.

Рис. 9. Строение симподиально нарастающей скелет-
ной оси Betula pendula, завершающейся системой веге-
тативных побегов и побегов с мужскими сережками.

1 – Вегетативные побеги; 2 – отмершие мужские се-
режки; 3 – мужские сережки текущего года.

Fig. 9. Structure of sympodially growing skeletal axis in
Betula pendula, terminating in the system of vegetative
shoots and shoots bearing male catkins.

1 – Vegetative shoots; 2 – dead male catkins; 3 – male cat-
kins of current year.
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Рис. 10. Строение генеративных побегов Alnus glutinosa.
а – Строение генеративного побега с мужскими и
женскими соцветиями.

b – Строение генеративного побега с женскими со-
цветиями.

1 – почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – развитые
листья; 4 – почки регулярного возобновления; 5 –
женские соцветия; 6 – мужские соцветия; 7 – вегета-
тивная зона генеративного побега. Стрелками пока-
зан порядок формирования соцветий.

Fig. 10. Structure of generative shoots in Alnus glutinosa.
а – Structure of generative shoot with male and female in-
florescences.

b – Structure of generative shoot with female inflores-
cences.

1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – developed leaves;
4 – buds of regular renewal; 5 – female inflorescences; 6 –
male inflorescences; 7 – vegetative zone of generative
shoot. Arrows show the order of the inflorescence develop-
ment.
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Генеративные побеги развиваются из верху-

шечных и пазушных почек. Появление генера-

тивных побегов из верхушечной почки приводит

к смене нарастания скелетных осей с моноподи-

ального на симподиальное и к формированию

симподиально нарастающих систем побегов.

Генеративные побеги Fraxinus excelsior

Генеративные побеги длиной 4–8 см (во время

цветения) имеют стебель, почечные чешуи и за-

вершаются метелкой. В вегетативной зоне листья

срединной формации не образуются. Генера-

тивные побеги появляются только из пазушных

почек. Цветение происходит до распускания

листьев. Генеративные побеги односезонные

(рис. 11а). В зимующих почках генеративный по-

бег сформирован полностью, включая соцветие

(Kostina, 2010).

Скелетные оси у Fraxinus excelsior могут дли-

тельное время нарастать моноподиально. Появ-

ление односезонных генеративных побегов из за-

кладывающихся на этих осях пазушных почек не

влияет на характер их нарастания.

Генеративные побеги Salix alba и S. pentandra

У мужских и женских растений Salix alba гене-
ративные побеги во время цветения длиной 5–
8 см имеют стебель, двукилевую почечную че-
шую в виде колпачка, катафиллы, небольшие ли-
стья (2–5) и завершаются соцветием кисть, име-

ющей облик сережки (рис. 11b, 11d). После цвете-
ния генеративные побеги мужских растений
полностью отмирают. У женских растений на ге-
неративных побегах после плодоношения отми-

рает только соцветие, а вегетативная зона сохра-
няется до конца вегетационного периода. Такие
женские генеративные побеги называют двуэтап-
ноопадающими (Skvortsov, 1965; Nedoseko, 2018).

Нижняя олиственная часть двуэтапноопадающих
женских генеративных побегов фотосинтезирует
до осени.

Генеративные побеги S. pentandra имеют в ве-
гетативной зоне, помимо двукилевой почечной

чешуи и катафиллов, до 5–8 листьев срединной
формации. Мужские генеративные побеги отми-
рают сразу после цветения, а у женских генера-
тивных побегов вегетативная зона может сохра-

няться до весны следующего года – условно-не-
опадающие генеративные побеги регулярного
возобновления (Nedoseko, 2018).

Рис. 11. Односезонные генеративные побеги.

a – Генеративные побеги Fraxinus excelsior.
b – Генеративные побеги Salix alba, S. pentandra.
c – Генеративные побеги мужских и женских растений Populus tremula.
d – Брактеозная открытая кисть.

1 – Почечные чешуи; 2 – катафиллы; 3 – вегетативная зона; 4 – цветки; 5 – двукилевая почечная чешуя; 6 – развитые
листья; 7 – открытая брактеозная кисть.

Fig. 11. Single-season generative shoots.

a – Generative shoots of Fraxinus excelsior.
b – Generative shoots of Salix alba, S. pentandra.
c – Generative shoots in male and female plants of Populus tremula.
d – Open bracteous raceme.

1 – Bud scales; 2 – cataphylls; 3 – vegetative zone; 4 – flowers; 5 – bicarinate bud scale; 6 – developed leaves; 7 – open bracteous
raceme.
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Мощные скелетные оси у Salix alba, S. pentand-
ra нарастают акросимподиально. Появление ге-
неративных побегов не сказывается на способе их
нарастания.

Генеративные побеги Populus tremula

Генеративные побеги состоят из стебля, име-
ют почечные чешуи и завершаются сережковид-
ными кистями. Листья срединной формации в
вегетативной зоне генеративных побегов не раз-
виваются (рис. 11c, 11d). Генеративные побеги
после цветения (мужские) и после плодоношения
(женские) полностью опадают.

Генеративные побеги Ulmus laevis и U. glabra

Генеративные побеги Ulmus laevis отличаются
разнообразием, и их можно свести к трем основ-
ным вариантам (Grudzinskaya, 1966; Valikhodjae-
va, 1976; Kostina, 2006).

1. Генеративные побеги длиной 3–7 мм имеют
стебель, почечные чешуи и многочленные диха-
зии, которые образуются в пазухах верхних по-
чечных чешуй. Общее число цветков на генера-
тивном побеге колеблется от 20 до 100 и в среднем
равно 30 (рис. 12а). После завершения роста побе-
га его верхушка абортируется, как и во всех по-
следующих вариантах генеративных побегов это-
го вида. После плодоношения генеративные по-
беги отмирают полностью. Такие генеративные
побеги можно охарактеризовать как односезон-

ные, не имеющие листьев срединной формации и

завершающиеся открытым брактеозным тирсом.

2. Генеративные побеги длиной 7–25 см. В их

основании в пазухах нижних почечных чешуй

формируются спящие почки, а в пазухах верхних

почечных чешуй и нижних листьев срединной

формации образуются многочленные дихазии. В

пазухах листьев, расположенных выше, форми-

руются почки регулярного возобновления. После

плодоношения отмирают только пазушные со-

цветия, а вся ось генеративного побега входит в

состав многолетней осевой системы растения

(рис. 12b). Такие генеративные побеги можно

охарактеризовать как олиственные, с интерка-

лярным брактеозным тирсом, расположенным в

проксимальной части генеративного побега.

3. Генеративные побеги достигают в длину 5–

7 см. Выше зоны пазушных соцветий развивают-

ся несколько небольших листьев срединной фор-

мации. После цветения генеративные побеги

обычно отмирают полностью (рис. 12с).

Большая часть генеративных побегов, образу-

ющаяся у Ulmus laevis, относится к первому вари-

анту. Генеративные почки, из которых формиру-

ются такие побеги, закладываются в основании

длинных вегетативных побегов, в основании и

средней части побегов средней длины или по всей

длине коротких. Олиственные генеративные по-

беги с интеркалярным соцветием приурочены к

верхней части кроны, где ростовые процессы

протекают наиболее интенсивно.

Рис. 12. Генеративные побеги Ulmus laevis (а–с), U. glabra (d).

1 – Почечная чешуя; 2 – спящие почки; 3 – развитый лист; 4 – почка регулярного возобновления; 5 – гибель верху-
шечной меристемы (завершение моноподиального нарастания); 6 – цветок; 7 – дихазий.

Fig. 12. Generative shoots of Ulmus laevis (а–с), U. glabra (d).

1 – Bud scale; 2 – dormant buds; 3 – developed leaf; 4 – bud of regular renewal; 5 – apical meristem cell death (monopodial
growth termination); 6 – flower; 7 – dichasium.
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У U. glabra генеративные побеги имеют сте-
бель, почечные чешуи. В пазухах верхних почеч-
ных чешуй формируются цимы, состоящие из 1–
3 цветков. Длина осевой части таких побегов
не превышает 5 мм. Всю совокупность пазушных
цветоносов можно описать как открытый ком-
пактный брактеозный тирс, состоящий из 15–
30 цветков (рис. 12d).

Генеративные побеги Picea abies

Генеративные почки с мужскими стробилами
обычно развиваются из пазушных, реже из верху-
шечных почек, закладывающихся на вегетатив-
ных побегах (рис. 13a). В состав мужских генера-
тивных побегов длиной до 1 см входят стебель,
почечные чешуи и терминальный мужской стро-
бил (рис. 13b). Почки с женскими шишками мо-
гут образовываться как из пазушных, так и из вер-

хушечных почек (рис. 13c). Как правило, на од-
ном материнском побеге формируются или
мужские генеративные почки, или женские. Реже
можно наблюдать образование и тех и других.
Женские генеративные побеги длиной до 1.5 см с
молодыми шишками имеют стебель, почечные
чешуи, несколько листьев срединной формации
и завершаются терминальной женской шишкой
(рис. 13d). Мужские генеративные побеги отми-
рают после пыления, женские – после высыпа-
ния семян.

Мощные скелетные оси I и II порядков у
P. abies на первых этапах развития формируются
на основе вегетативных побегов. Далее в их обра-
зовании начинают участвовать вегетативные по-
беги, на которых помимо вегетативных заклады-
ваются генеративные почки с женскими шишка-
ми. Последние занимают пазушное положение и
развиваются в средней части побега. Такой харак-

Рис. 13. Формирование двулетней побеговой системы Picea abies, в образовании которой принимают участие генера-
тивные побеги.

а – Строение вегетативного побега с вегетативными почками и почками с мужскими шишками.

b – Строение двулетней побеговой системы.

с – Строение вегетативного побега с вегетативными почками и почками с женскими шишками.

d – Строение двулетней побеговой системы.

1 – Почечные чешуи; 2 – спящие почки; 3 – развитый лист (хвоинка); 4 – генеративная почка с мужской шиш-
кой; 5 – вегетативная пазушная почка; 6 – вегетативная верхушечная почка; 7 – генеративный побег с мужской шиш-
кой; 8 – мужской генеративный побег с мужской шишкой; 9 – вегетативный побег из пазушной почки; 10 – вегета-
тивный побег из верхушечной почки; 11 – пазушная почка с женской шишкой; 12 – терминальная почка с женской
шишкой; 13 – женская шишка; 14 – генеративный побег с женской шишкой.

Fig. 13. Biennial shoot system formation in Picea abies, involving generative shoots.

а – Structure of vegetative shoot bearing vegetative buds and buds with male cones.

b – Structure of biennial shoot system.

с – Structure of vegetative shoot bearing vegetative buds and buds with female cones.

d – Structure of biennial shoot system.

1 – Bud scales; 2 – dormant buds; 3 – developed leaf (needle); 4 – generative bud with male cone; 5 – vegetative axillary
bud; 6 – vegetative apical bud; 7 – generative shoot with male cone; 8 – male generative shoot with male cone; 9 – vegetative
shoot developed from the axillary bud; 10 – vegetative shoot developed from the apical bud; 11 – axillary bud with female cone;
12 – terminal bud with female cone; 13 – female cone; 14 – generative shoot with female cone.
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тер расположения генеративных почек позволяет
вегетативным побегам сохранять способность к
моноподиальному нарастанию, так как они за-
вершаются верхушечными вегетативными почка-
ми. На заключительных этапах формирования
скелетных осей в их образовании принимают уча-
стие вегетативные побеги с верхушечными гене-
ративными почками. Образование генеративных
побегов с женской шишкой из верхушечных по-
чек приводит к прекращению нарастания скелет-
ной оси или к смене способа нарастания оси с мо-
ноподиального на симподиальное (рис. 13с, 13d).

Вегетативные побеги с мужскими генератив-
ными почками обычно не принимают участие в
образовании мощных скелетных осей I и II по-
рядков. Мужские генеративные почки обычно
приурочены к осям III и последующих порядков.
Появление из верхушечных почек генеративных
побегов с мужскими стробилами обычно ведет к
прекращению нарастания скелетных осей.

Расположение мужских и женских генератив-
ных почек в побеговой системе дерева P. abies
подчиняется определенным закономерностям
(Anikeeva, Minina, 1959): генеративные почки с
женскими шишками обычно формируются на ро-
стовых побегах, а генеративные почки с мужски-
ми стробилами – на побегах коротких и средней
длины.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты проведенного исследования поз-
волили выявить следующие основные типы гене-
ративных побегов, характерных для деревьев,
произрастающих в средней полосе европейской
части России.

1. Односезонные генеративные побеги.
У семи из рассмотренных нами видов (Populus

tremula, Salix alba, S. pentandra, Fraxinus excelsior,
Ulmus glabra, U. laevis, Picea abies) формируются
односезонные генеративные побеги. У первых
шести видов генеративные побеги развиваются
только из пазушных почек, у Picea abies – как из
пазушных, так и из верхушечных.

Генеративные побеги Populus tremula, Fraxinus
excelsior, Ulmus glabra, мужские генеративные по-
беги Picea abies не имеют листьев срединной фор-
мации, а у Salix alba и S. pentandra они развивают-
ся. У Quercus robur также формируются мужские
односезонные генеративные побеги, обычно не
имеющие листьев срединной формации и образу-
ющиеся из пазушных почек.

2. Олиственные генеративные побеги с интерка-
лярным расположением соцветий или мужских
стробилов и женских шишек и полностью сохраня-
ющейся осью. Пазушные соцветия или шиш-
ки/стробилы образуют генеративные зоны, рас-

положенные между вегетативными зонами гене-
ративного побега.

У Quercus robur и Pinus sylvestris оси генератив-
ных побегов сохраняются, завершаются верху-
шечными зимующими вегетативными почками,
пазушные соцветия и шишки / стробилы полно-
стью отмирают после пыления или образования
плодов или семян. У Tilia cordata верхушечная
почка в конце вегетации отмирает, и сохраняется
вся ось генеративного побега и проксимальные
участки осей пазушных соцветий с почками регу-
лярного возобновления.

У Ulmus laevis наряду с односезонными генера-
тивными побегами изредка формируются генера-
тивные побеги с сохраняющейся осью, отмираю-
щей в конце вегетационного периода верхушеч-
ной почкой и интеркалярным расположением
соцветий.

3. Олиственные генеративные побеги с терми-
нальными соцветиями и сохраняющей осевой ча-
стью вегетативной зоны.

У Acer platanoides, Alnus glutinosa и Betula pendu-
la, Betula pubescens соцветия в системе генератив-
ного побега занимают терминальное положение.
В вегетативной зоне формируются листья сре-
динной формации, в пазухах которых закладыва-
ются вегетативные и генеративные почки или
формируются вегетативные силлептические по-
беги. После цветения и плодоношения отмирает
только соцветие, а осевая часть вегетативной зо-
ны с почками регулярного возобновления входит
в состав многолетней осевой системы растения.

Участие генеративных побегов в построении 
многолетней осевой системы растения

По степени участия генеративных побегов в
построении многолетней осевой системы их
можно разделить на три группы. К первой группе
относятся односезонные генеративные побеги,
формирующиеся у Populus tremula, Salix alba,
S. pentandra, Fraxinus excelsior, Ulmus glabra,
U. laevis (большая часть), Picea abies, Quercus robur
(с мужскими сережками), которые не принимают
участие в формировании многолетней осевой си-
стемы растения и не влияют на характер нараста-
ния скелетных осей (рис. 14a), за исключением
Picea abies. У последнего вида генеративные побе-
ги с женскими шишками, появляющиеся на за-
ключительных этапах формирования скелетных
осей из верхушечных почек, приводят к смене
моноподиального нарастания на симподиальное.

У видов, односезонные генеративные побеги
которых развиваются только из пазушных почек,
существует определенная закономерность в раз-
мещении вегетативных и генеративных почек на
длинных и коротких материнских вегетативных
побегах. На длинных ростовых побегах в верхней
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их части формируются вегетативные почки, а в
средней и нижней частях – генеративные. Такой
характер расположения вегетативных и генера-
тивных почек позволяет ростовым вегетативным
побегам формировать крону за счет активного на-
растания и акротонно ветвиться. На коротких по-
бегах генеративные почки занимают большую
часть побега.

У всех остальных рассмотренных нами видов
(вторая и третья группы) после цветения и плодо-
ношения остается резид, который встраивается в
многолетнюю осевую систему растения.

Во второй группе у видов с пазушными соцве-
тиями (Quercus robur с олиственными побегами
(рис. 1а, 1b, 1с), Tilia cordata и Pinus sylvestris) по-
явление генеративных побегов не вызывает пере-
стройку работы верхушечных меристем скелет-
ных осей (рис. 14).

В третьей группе с верхушечными и пазушны-
ми соцветиями у Acer platanoides, Alnus glutinosa,
A. incana и Betula pendula, B. pubescens образование
генеративных побегов, напротив, приводит к по-
явлению побеговых систем, изменяющих габи-
тус дерева. У первых трех видов появление гене-
ративных побегов вызывает смену моноподи-

ального нарастания на симподиальное (рис. 14с).
Генеративные побеги этих видов участвуют в
формировании скелетных осей I и II порядков, но
только на заключительных стадиях их развития.
Это обусловлено тем, что на первых этапах фор-
мирования ствола и мощных ветвей длина вегета-
тивных побегов значительно превышает длину
генеративных побегов. Так, например, у Betula
pendula длина вегетативных побегов, из которых
строится ствол, колеблется от 60 до 150 см. По ме-
ре развития скелетных осей длина вегетативных
побегов постепенно уменьшается, и когда разме-
ры этих побегов становятся сопоставимыми с
размерами генеративных побегов, последние так-
же начинают участвовать в образовании осей.

Следует подчеркнуть, что в первых двух груп-
пах пазушные соцветия и односезонные генера-
тивные побеги не являются гомологичными
структурами. Односезонные генеративные побе-
ги функционально ведут себя как пазушные со-
цветия: и те и другие отмирают после плодоноше-
ния (за исключением Tilia cordata). В то же время
односезонные генеративные побеги представля-
ют собой самостоятельные конструктивные эле-
менты, имеющие собственные почечные чешуи.

Рис. 14. Строение трехлетних побеговых систем с разными вариантами генеративных побегов.

a – Трехлетняя побеговая система с односезонными генеративными побегами.

b – Трехлетняя побеговая система с генеративными побегами с пазушными соцветиями или стробилами.

c – Трехлетняя побеговая система с генеративными побегами, имеющими терминальные соцветия и многолетний
осевой участок.

1 – Почечное кольцо; 2 – пазушные вегетативные побеги; 3 – отмершее соцветие; 4 – генеративный побег прошлого
года; 5 – соцветие текущего года; 6 – генеративный побег текущего года; 7 – вегетативный побег, принимающие уча-
стие в формировании скелетной оси; 8 – продолжение моноподиального нарастания.

Fig. 14. Structure of triennial shoot systems with different kinds of generative shoots.

a – Triennial shoot system with single-season generative shoots.

b – Triennial shoot system with generative shoots bearing axillary inflorescences or cones.

c – Triennial shoot system with generative shoots bearing terminal inflorescences and perennial section of the axis.

1 – Bud Scar; 2 – axillary vegetative shoots; 3 – dead inflorescence; 4 – generative shoot of last year; 5 – inflorescence of current
year; 6 – generative shoot of current year; 7 – vegetative shoot involved in the skeletal axis formation; 8 – continuing monopodial
growth.
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Повреждение одной генеративной почки не влияет
на состояние других. Пазушные соцветия явля-
ются элементами генеративного побега и на внут-
рипочечном этапе развития защищены общими
почечными покровами этого побега. Поврежде-
ние почки приводит к отмиранию всех пазушных
соцветий.

Особенности строения генеративных побегов, 
определяющие сроки цветения

Рассмотренные нами виды деревьев, за исклю-
чением Tilia cordata, цветут весной до или одно-
временно с распусканием листьев (Serebryakov,
1949, 1952). Одним из факторов, определяющих
сроки цветения, является степень сформирован-
ности генеративного побега в почке (Serebryakov,
1949, 1952; Bulygin, 1964; Schnablova et al., 2021).

По степени сформированности генеративного
побега будущего года в почках регулярного возоб-
новления в конце вегетационного периода все на-
ши древесные и травянистые растения были под-
разделены И.Г. Серебряковым (Serebryakov, 1949,
1952) на три группы. К первой группе он отнес
растения, у которых в почках регулярного возоб-
новления побег будущего года сформирован пол-
ностью, включая соцветия, т.е. генеративный по-
бег полностью преформирован. Ко второй группе
были отнесены виды, у которых в почках регуляр-
ного возобновления сформирована только веге-
тативная часть генеративного побега, а соцветие
развивается в текущем году, в процессе внепочеч-
ного роста генеративного побега. В третью группу
объединены растения, у которых в почках регу-
лярного возобновления успевает сформироваться
только часть вегетативной сферы генеративного
побега. Следует отметить, что при выделении
этих групп И.Г. Серебряков не принимал во вни-
мание взаимное расположение соцветий и вегета-
тивной зоны у генеративного побега.

Проведенное нами исследование показало,
что ранние сроки цветения обусловлены тремя
структурно-ритмологическими вариантами гене-
ративных побегов.

1. К первому варианту относятся семь видов с
односезонными генеративными побегами, как с
листьями срединной формации, так и без них, и
один вид с терминальным соцветием и неболь-
шим числом листьев срединной формации в веге-
тативной зоне. Генеративные побеги у представи-
телей этого варианта имеют небольшие разме-
ры – от 1 см (у Ulmus glabra) до 19 см (у Acer
platanoides) и преформированы в зимующих поч-
ках (Serebryakov, 1952; Bulygin, 1964). Все эти ви-
ды относятся к первой группе, выделенной
И.Г. Серебряковым.

2. Ко второму варианту относятся виды с гене-
ративными побегами, имеющими интеркаляр-

ные соцветия, стробилы или шишки – Quercus ro-
bur и Pinus sylvestris. Длина генеративных побегов
у первого вида может достигать 30 см, а у второ-
го – до 50 см. У представителей этого варианта
степень сформированности мужских соцветий
или стробилов в зимующих почках намного пре-
восходит степень сформированности женских со-
цветий или шишек. Это определяется разным по-
ложением мужских и женских соцветий, а также
стробилов и шишек на оси генеративного побега.
Благодаря тому, что мужские соцветия или стро-
билы находятся в проксимальной части генера-
тивного побега, к началу цветения (пыления) в их
цветках или микроспорангиях уже сформирована
полноценная пыльца, опыляющая женские цвет-
ки или шишки. Женские же цветки или семязчат-
ки, образующиеся в дистальной части генератив-
ного побега, к моменту опыления не способны к
оплодотворению. По классификации И.Г. Сереб-
рякова, эти виды попадают в первую выделенную
им группу.

Следует отметить, что в отличие от представи-
телей первого варианта, у которых сроки цвете-
ния определяются числом листьев срединной
формации под терминальным соцветием, сроки
цветения генеративных побегов с интеркалярным
расположением не зависят от длины генератив-
ных побегов и числа листьев, расположенных вы-
ше генеративной зоны.

3. Виды с генеративными побегами, у которых
соцветия зимуют на стадии предсоцветия. В зи-
мующих почках Alnus glutinosa сформирована
только вегетативная зона, а мужские и женские
сережки образуются в начале лета на внепочеч-
ной стадии побега. Их дальнейшее развитие тор-
мозится на стадии предсоцветия. У берез такой
структурно-ритмологический вариант строения
имеют только генеративные побеги с мужскими
сережками.

И.Г. Серебряков отнес Alnus glutinosa, Betula
pendula, B. pubescens к первой группе. Однако по-
скольку в почках у этих видов преформирована
только вегетативная сфера, а мужские соцветия у
берез и мужские и женские соцветия у ольхи раз-
виваются в текущем году, то их следовало бы от-
нести ко второй группе. Но у представителей вто-
рой группы И.Г. Серебрякова соцветия переходят
к цветению в год образования, а у Alnus glutinosa,
Betula pendula, B. pubescens остаются на стадии
предсоцветия и цветут только весной следующего
года. Поэтому представителей семейства березо-
вые нельзя отнести ни к одной из групп, выделен-
ных И.Г. Серебряковым.

Как и у Quercus robur, у Alnus glutinosa, A. incana,
Betula pendula, B. pubescens цветки в мужских со-
цветиях в большей степени дифференцированы,
чем в женских. Но если у первого вида это дости-
гается различием в положении соцветий на оси
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генеративного побега, то у Alnus glutinosa и A. in-
cana – более поздней закладкой женских соцве-
тий, а у берез – нахождением женских соцветий
на верхушках олиственных побегов в зимующих
почках.

Позднецветущий вид Tilia cordata И.Г. Сереб-
ряков отнес ко второй группе. Однако, исходя из
строения генеративных побегов невозможно объ-
яснить, почему в зимующих почках T. cordata от-
сутствуют зачатки соцветий, хотя соцветия на ге-
неративных побегах располагаются в пазухах ли-
стьев срединной формации, начиная со 2–3-го.
По строению вегетативной сферы этот вид дол-
жен попасть в первую группу, выделенную
И.Г. Серебряковым, потому что во вторую группу
отнесены виды, у которых до соцветия развивает-
ся более пяти листьев. Поздние сроки цветения
T. cordata определяются не особенностями строе-
ния вегетативной сферы, а ритмом развития па-
зушных цветоносов, которое можно охарактери-
зовать как промежуточное между пролептиче-
ским и силлептическим. На пролептический
характер ветвления указывает образование уко-
роченного гипоподия, двух чешуевидных листьев
и почки регулярного возобновления, а также не-
полное отмирание пазушного цветоноса после
плодоношения. Возможно, что задержка заложе-
ния и цветения пазушных соцветий у T. cordata
стала результатом расхождения экологических
ниш в конкуренции за опылителей с рано цвету-
щими травами широколиственных и смешанных
лесов.

Вопрос о том, трактовать ли пазушные цвето-
носы липы как самостоятельные генеративные
побеги, либо как силлептические побеги в соста-
ве разветвленного генеративного побега, остается
открытым. А.А. Чистякова (Chistyakova, 1979)
рассматривает пазушные цветоносы T. cordata как
самостоятельные генеративные побеги. Мы от-
носим липу к видам, имеющим интеркалярное
цветорасположение.

Анализ строения генеративных побегов и сро-
ков цветения показал, что у большей части дере-
вьев первой величины существуют сходные
структурно-ритмологические адаптации, позво-
ляющие им реализовать возможность раннего
цветения, а у целого ряда видов – и ветроопыле-
ния. У меньшей части видов ранние сроки цвете-
ния обусловлены задержкой развития соцветий
на стадии предсоцветия. Поздние сроки цветения
T. cordata, не вписывающиеся в общую картину
феноритмики деревьев умеренной зоны, не
влияют на успешность существования этого ви-
да в сезонном климате. Это еще раз подтвер-
ждает множественность путей адаптаций расте-
ний, принадлежащих одной жизненной форме и
произрастающих в одном климате, среди кото-

рых, наряду с весьма распространенными, есть и
редко встречающиеся, но не менее эффективные.

Модусы преобразования генеративных побегов
1. Модусы образования 

односезонных генеративных побегов

Генеративные побеги с интеркалярным 
расположением соцветий

Результаты проведенного исследования пока-
зали, что у Ulmus laevis и Quercus robur на одном
растении наряду с генеративными побегами,
имеющими пазушные соцветия и сохраняющу-
юся ось генеративного побега, развиваются од-
носезонные генеративные побеги, не имеющие
листьев срединной формации. У Q. robur обра-
зование таких побегов происходит путем недо-
развития вегетативной зоны, расположенной вы-
ше генеративной зоны с пазушными мужскими
соцветиями. Благодаря появлению односезонных
побегов у этого вида значительно увеличивается
число мужских цветков, а следовательно, и пыль-
цы. У U. laevis преобладают односезонные генера-
тивные побеги. Их образование, так же, как и у
Q. robur, связано с завершением морфогенеза ге-
неративного побега после формирования зоны с
пазушными соцветиями. Расположение соцветий
у этих видов в основании генеративных побегов
обуславливает ранние сроки цветения.

Генеративные побеги с терминальным 
расположением соцветий

У видов родов Acer и Fraxinus по характеру и
числу листьев, развивающихся в вегетативной зо-
не, и по числу цветков в соцветии генеративные
побеги можно расположить в сравнительно-мор-
фологический ряд. Крайними членами этого ря-
да, с одной стороны, будут генеративные побеги,
у которых в вегетативной зоне развиваются асси-
милирующие листья и почки регулярного возоб-
новления. С другого края этого ряда располага-
ются односезонные, крайне специализирован-
ные генеративные побеги, имеющие ранние
сроки цветения.

Например, в роде Fraxinus самые ранние сро-
ки цветения в коллекции ГБС имеют виды, у
которых формируются крайне специализиро-
ванные односезонные генеративные побеги.
Так, Fraxinus pennsylvanica Marsh. и F. excelsior
цветут в начале мая, до развертывания листьев.
Позже переходит к цветению F. rhynchophylla
Hance, в вегетативной зоне генеративных побе-
гов которого располагаются листья срединной
формации (Drevesny’e…, 2005).

В роде Acer ранними сроками цветения также
обладают виды с крайне специализированными
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односезонными генеративными побегами. В кол-
лекции ГБС к таким видам относятся Acer rubra L.
и широко распространенный в нашем регионе
чужеродный североамериканский двудомный
вид A. negundo L. Причем деревья с женскими ге-
неративными побегами, в вегетативной зоне ко-
торых развивается пара ассимилирующих ли-
стьев, цветут позже мужских растений, для кото-
рых характерны крайне специализированные
генеративные побеги (Mikhalevskaya, 2001; Kisele-
va, Shorinа, 2003; Kostina, 2005, 2009). Возникно-
вение таких специализированных генеративных
побегов связано с полной редукцией листьев сре-
динной формации и почек возобновления в веге-
тативной зоне.

Рассмотренные выше сравнительно-морфоло-
гические ряды генеративных побегов можно
трактовать как в сторону увеличения, так и в сто-
рону уменьшения количественных параметров
(листьев срединной формации, почек). Однако
направление преобразования генеративных по-
бегов у деревьев умеренного климата определяет-
ся спецификой организации данной жизненной
формы, адаптированной к существованию в
условиях короткого вегетационного периода и
продолжительного зимнего периода покоя. Для
деревьев с их медленной сменой основных ске-
летных осей основной стратегической задачей яв-
ляется сохранение многолетней осевой системы в
зимний период. Поэтому смещение всех процессов,
связанных с ростом и цветением, на весну или нача-
ло лета позволяет представителям данной жизнен-
ной формы заранее подготовиться к зимнему пери-
оду. Можно предположить, что морфогенетические
перестройки генеративных побегов, направленные
в сторону односезонных рано цветущих генератив-
ных побегов, появление которых в побеговом теле
растений не отражается на характере нарастания
осей, будут преобладающими.

2. Модусы, затрагивающие ритм
развития соцветий

Структурно-ритмологические преобразова-
ния могут затрагивать не только вегетативную зо-
ну генеративного побега, но и изменять ритм раз-
вития соцветия. Поздние сроки цветения Tilia
cordata, по всей вероятности, определяются неко-
торым смещением силлептического ветвления в
сторону пролептического.

Еще один вариант ритмологических перестро-
ек можно продемонстрировать на примере Alnus
glutinosa, A. incana, Betula pendula и B. pubescens.
У первых двух видов мужские и женские сережки
зимуют на стадии предсоцветия, а у B. pendula и
B. pubescens на стадии предсоцветия в зимний пери-
од находятся только мужские сережки, а женские
сережки зимуют в почках. Образование предсоцве-
тий у Alnus glutinosa, A. incana, Betula pendula и

B. pubescens обусловлено замедлением темпов
развития соцветий, которые, минуя внутрипо-
чечный этап развития, переходят к бутонизации и
цветению только в следующем году рано весной.

Еще более выраженная задержка формирова-
ния боковых осей, несущих женские соцветия, у
B. pendula и B. pubescens приводит к тому, что в
зимний период они находятся в почках и защи-
щены почечными чешуями, приобретая, таким
образом, статус самостоятельных генеративных
побегов.

Особенности расположения генеративных побегов
в кроне деревьев умеренной зоны

У деревьев умеренно-континентального кли-
мата рост большинства побегов происходит не-
продолжительное время (Serebryakov, 1952).
Большую часть вегетационного периода растения
тратят на подготовку к зимнему покою, посколь-
ку, в отличие от травянистых растений, им необ-
ходимо сохранить свою надземную осевую систе-
му и, прежде всего, ствол и отходящие от него
крупные ветви. Генеративные побеги с компакт-
ными соцветиями имеют, как правило, неболь-
шие размеры и приурочены к осям высоких по-
рядков. Таких побегов в кроне формируется мно-
го. Характер их отмирания позволяет полнее
сохранить осевую систему растения, увеличивая
при этом степень дифференциации ее осей на
скелетные и заполняющие.

У многих тропических деревьев формирова-
ние генеративных побегов с крупными соцветия-
ми нередко происходит на осях низших порядков.
Отмирание таких соцветий вызывает отторжение
значительной части побеговой системы растения,
а у видов с верхушечными соцветиями изменяет
характер дальнейшего нарастания ствола и мощ-
ных ветвей.

Особенности строения генеративных побегов,
их ритма развития и расположения в кроне, при-
сущие деревьям умеренного климата, позволяют
всем процессам, связанным с ростом и цветени-
ем, сместиться на весну или начало лета, что ока-
зывается биологически выгодным. Особенно это
касается ветроопыляемых видов, которые цветут
до распускания листьев.

Для деревьев умеренного пояса авторы кон-
цепции архитектурных моделей указывают моде-
ли Rauh и Troll, у которых появление компактных
пазушных соцветий не приводит к изменению спо-
соба нарастания скелетных осей (Hallé, Oldeman,
1970; Hallé, Oldeman, Tomlinson, 1978). В целом пра-
вильно понимая этот аспект организации деревьев
умеренного климата, зарубежные коллеги не учи-
тывают все разнообразие вариантов “встраивания”
соцветий в побеговую систему деревьев умеренно-
го пояса, не рассматривают специфику односе-
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зонных генеративных побегов с терминальными
и пазушными соцветиями, предсоцветий.

ВЫВОДЫ

1. Для деревьев средней полосы европейской
части России характерны односезонные генера-
тивные побеги, генеративные побеги с интерка-
лярным расположением соцветий, шишек или
стробилов и полностью сохраняющейся осью, ге-
неративные побеги с терминальными соцветия-
ми и сохраняющейся осевой частью вегетативной
зоны. Преобладают виды с односезонными гене-
ративными побегами.

2. Ранние сроки цветения определяются отсут-
ствием или небольшим числом листьев средин-
ной формации, развивающихся под терминаль-
ным соцветием, расположением пазушных со-
цветий или стробилов в проксимальной части
генеративных побегов с интеркалярным цвето-
расположением и формированием генеративных
побегов с терминальными соцветиями, зимую-
щими на стадии предсоцветия.

3. Односезонные генеративные побеги могут
образоваться в результате недоразвития в вегета-
тивной зоне почек регулярного возобновления
как на основе генеративных побегов с интерка-
лярным, так и с терминальным цветорасположе-
нием. Изменение ритма формирования терми-
нальных или пазушных соцветий может привести
к смещению сроков цветения как на раннюю вес-
ну, так и на летний период.

4. Появление в кроне односезонных генера-
тивных побегов не влияет на характер нарастания
скелетных осей, так же, как и появление генера-
тивных побегов с интеркалярным расположени-
ем соцветий. Образование генеративных побегов
с терминальными соцветиями и сохраняющейся
осевой вегетативной частью приводит к смене
моноподиального нарастания на симподиальное.
Генеративные побеги этого типа могут участво-
вать в образовании мощных скелетных осей, но
только на заключительных этапах их формирова-
ния. Особенности строения генеративных побе-
гов, их расположения в кроне и смещение сроков
цветения на весну-начало лета способствует со-
хранению многолетней осевой системы растения.

5. Использование при анализе побегового тела
растений в качестве конструктивных элементов
не только вегетативных, но и генеративных побе-
гов позволяет выявить бóльшее разнообразие ва-
риантов цветорасположения, чем предполагалось
концепцией архитектурных моделей для деревьев
умеренного климата, а также глубже понять спе-
цифику конструктивной организации деревьев,
дающей возможность растениям соответствовать
годовому климатическому ритму.
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FEATURES OF ARCHITECTONIC ORGANIZATION OF TREES 
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The purpose of the research was to identify the features of constructive organization of temperate belt trees
caused by the structure and dynamics of generative shoots, as well as the degree of their participation in the
construction of skeletal axes. The research subjects were 14 species of trees that make up the first layer of for-
est phytocenoses. Seven of them have single-season (developing for only one growing season) non-leafy or
weakly leafy generative shoots. Generative shoots with an intercalary arrangement of inflorescences, strobili
or cones and a fully preserved axis are formed in 3 species, generative shoots with terminal inflorescences and
retaining the axial part of the vegetative zone are formed in 4 species. The early f lowering dates are deter-
mined by the absence or a small number of mid-formation leaves developing under the terminal inflores-
cence, the location of axillary inflorescences in the proximal part of generative shoots with intercalary inflo-
rescence and the formation of generative shoots with terminal inflorescences wintering at the pre-flowering
stage. The appearance in the crown of single-season generative shoots and generative shoots with intercalary
arrangement does not affect the way of growth of skeletal axes. Single-season generative shoots can form on
the basis of generative shoots with both terminal and intercalary inflorescence as a result of underdevelop-
ment of the buds of renewal. The appearance in the crown of generative shoots with a terminal inflorescence
and with a retaining axial part of the vegetative zone causes a change in monopodial growth to a sympodial
one. Generative shoots of temperate zone trees, as a rule, have compact inflorescences, small sizes and are
confined to axes of high orders. They either do not participate in the formation of powerful skeletal axes, or
participate, but only at the final stages of their formation. The peculiarities of the structure of generative
shoots, their location in the crown and the shift of f lowering dates to spring-early summer contribute to the
preservation of the perennial axial system of trees under conditions of a short growing season.

Keywords: inflorescences, generative shoots, vegetative shoots, f lowering time, trees, architectural models,
skeletal axes, growth
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