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С позиций концепции С. Édelin (1991) изучена конструктивная организация 12 видов деревьев 
умеренной зоны европейской части России, составляющих первые ярусы фитоценозов. В основе 
конструктивной организации изученных видов лежит принцип иерархического построения 
кроны, т.е. соподчинения боковых скелетных осей главной оси – стволу. У цветковых растений 
широко распространено симподиальное нарастание, в одном из вариантов которого есть пред-
посылки для появления в кроне элементов полиархической организации – двух равнозначных 
осей, образующих вилку, что иногда приводит к раздвоению ствола. Последующая диффе-
ренциация осей вилки на лидирующую и соподчиненную может привести к формированию 
ветвей, которые по долговечности и мощности превосходят ветви иерархической организации. 
Появление элементов полиархической организации менее детерминировано, чем элементов 
иерархической. У рассмотренных видов реже вилки появляются у Piceae abies, чаще – у Salix 
alba и S. рentandra. У теневыносливых видов включение элементов полиархической органи-
зации в иерархическую конструкцию лежит в основе формирования зонтиковидной кроны 
в условиях низкой освещенности, а на открытом пространстве у всех видов, за исключением 
Picea abies, позволяет сформировать более раскидистую крону. Не выявлена корреляция между 
конструктивной организацией рассмотренных видов и их ролью в сукцессионной системе, а 
также между их долговечностью и теневыносливостью.

Ключевые слова: деревья, нарастание, ветвление, годичные побеги, системы побегов, скелетные 
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Исследования C. Édelin (1991), предложивше-
го концепцию двух планов организации кроны, 
показали, что формирование лидирующей оси 
(ствола), сохраняющейся на протяжении большей 
части онтогенеза дерева, происходит только при 
реализации так называемого иерархического плана. 

Полиархический план организации характеризу-
ется тем, что принцип соподчинения нарушается, 
поскольку лидирующая ось постоянно раздваи-
вается с образованием осей, равноценных как по 
силе развития, так и по функциональной роли. 
Эти оси образуют структуру, называемую вилкой 
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(Millet, Bouchard, Еdelin, 1998a, b, 1999). У одних 
видов в течение всего онтогенеза реализуется толь-
ко иерархический или только полиархический 
план, а у других видов происходит чередование 
иерархического и полиархического планов.

Описывая структуру и морфогенез деревьев, 
И. Г. Серебряков и  другие ученые (Serebryakov, 
1962; Zaugol'nova, 1968; Chistyakova, 1979, 1988; 
Vahrameeva, 1975; Romanovsky, 2001; Antonova et 
al., 2007; Antonova, Sharovkina, 2012; Antonova, 
Fat'yanova, 2013; Nedoseko, 1993, 2014; Stamenov, 
2016a, b) в основном уделяли внимание видам, 
которые соответствуют деревьям с иерархическим 
планом организации кроны. Однако И. А. Гетманец 
(Getmanets, 2010) отмечала, что у Salix alba ствол 
постоянно раздваивается, что характерно для по-
лиархической организации побеговой системы.

С позиций концепции плана организации кро-
ны была проанализирована структура побего-
вых систем 9 видов деревьев, произрастающих 
в умеренно-широколиственных лесах юго-запад-
ного Квебека (Millet, Bouchard, Édelin, 1998a, b, 
1999; Millet, Bouchard, 2003).

По результатам проведенных исследований 
был сделан вывод о существовании зависимости 
между конструктивной организацией деревьев 
разных видов и их ролью в сукцессионной системе. 
У светолюбивых видов ранних стадий сукцессии – 
Populus tremuloides и  Betula populifolia – иерархи-
ческий план организации является основным 
и сохраняется на протяжении всего онтогенеза. 
У Ulmus americana, Fraxinus americana, Tilia americana 
и Carya cordiformis, относящихся к среднесукцес-
сионным видам, раздвоение ствола происходит 
чаще, чем у раннесукцессионных видов. Однако 
в результате дифференциации сестринских осей 
осуществляется возврат к иерархическому плану. 
Виды поздних стадий сукцессии – Acer saccharum, 
Fagus grandifolia, Tsuga canadensis – способны в ходе 
онтогенеза чередовать иерархическую и полиар-
хическую фазы роста ствола. Они теневыносливы, 
имеют больший срок жизни и более пластичны 
в плане адаптации к изменяющимся условиям, 
чем виды ранних и средних стадий сукцессии 
(Millet, Bouchard, Édelin, 1998a, b, 1999; Millet, 
Bouchard, 2003).

В связи с этими исследованиями зарубежных 
коллег большой интерес представляет выявле-
ние особенностей конструктивной организации 
аборигенных видов деревьев средней полосы ев-

ропейской части России с позиций концепции 
C. Édelin и их роли в сукцессионной системе.

Основными задачами настоящего исследова-
ния было:

1. Выявить возможные пути возникновения 
вилки при развитии годичных и двулетних по-
беговых систем.

2. Изучить строение пяти-шестилетних систем 
побегов для выяснения дальнейшего развития 
вилок.

3. Выявить способы формирования ветвей, 
отходящих от ствола.

4. Установить специфику конструктивной ор-
ганизации деревьев, обусловленных появлением 
вилки в зависимости от видовой принадлежности 
дерева и экологических условий.

5. Сопоставить конструктивную организацию 
изученных видов деревьев с их ролью в сукцес-
сионной системе.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Объектами исследования были виргинильные 
и  генеративные особи Acer platanoides L. (Acer-
aceae), Betula pendula Roth, Betula pubescens Ehrh. 
(Betulaceae), Picea abies (L.) Karst, Populus tremula 
L., Salix alba L., Salix pentandra L. (Salicaceae), Tilia 
cordata Mill. (Tiliaceae).

Fraxinus excelsior L. (Oleaceae), Quercus robur L. 
(Fagaceae), Ulmus glabra Huds., Ulmus laevis Pall. 
(Ulmaceae) изучены в  основном по литератур-
ным источникам и частично нами в природных 
условиях.

Исследование побеговых систем проводили, 
опираясь на концепцию модульной организа-
ции (Gattsuk, 1974; Shafranova, 1990; Tomlinson, 
1982; Notov, 1999). Структурный анализ побеговых 
систем, в основе которого лежит сравнительно-
морфологический метод, осуществляли путем 
выделения в теле растения иерархически сопод-
чиненных структурных элементов. В  качестве 
структурных элементов использовали годичные 
побеги, двулетние побеговые системы, скелетные 
оси I и II видимых порядков, ветвь от ствола.

Выявляли особенности строения двулетних 
и  многолетних систем вегетативных побегов, 
принимающих участие в формировании ствола 
(ось I порядка) и мощных осей II порядка, даю-
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щих начало ветвям, отходящим от ствола. Учи-
тывали характер нарастания главной и боковых 
осей двулетних побеговых систем, принимая во 
внимание временной аспект развития боковых 
осей по отношению к  главной оси (силлепсис, 
пролепсис в широком смысле).

Изучали особенности организации пяти-шести-
летних побеговых систем, возникших в результате 
формирования двух побегов замещения, дающих 
начало вилке. Возраст таких систем определяли 
по годичным кольцам и чередованию мощных 
и более слабых ветвей.

Выявляли частоту возникновения вилок и ско-
рость их нивелирования у виргинильных и ге-
неративных растений нормальной жизненности.

Исследовали структуру кроны изучаемых ви-
дов на открытых пространствах и в насаждениях, 
а у средневозрастных генеративных растений Betula 
pendula также подсчитывали число раздвоений 
ствола и мощных ветвей.

Выявляли особенности конструктивной орга-
низации деревьев с позиций концепции К. Эдели-
на (Édelin, 1991). Проводили сопоставление кон-
структивной организации деревьев с их ролью 
в сукцессионной системе.

Определения терминов, используемых  
для описания побегов и систем побегов  

в данной работе

Конструктивная организация дерева – строение 
и взаимное расположение скелетных осей дерева.

Скелетная ось – ось, живущая более одного года.
Скелетная ось истинного порядка – ось, фор-

мирующаяся в  результате моноподиального 
нарастания.

Скелетная ось видимого порядка – ось, хорошо 
зрительно выделяющаяся в кроне дерева и форми-
рующаяся в результате как моноподиального, так 
и симподиального нарастания или их сочетания. 
Данное понятие позволяет сравнивать скелетные 
оси, образовавшиеся в результате разных спосо-
бов нарастания.

Основные скелетные оси – наиболее мощные оси 
дерева – ствол (ось I видимого порядка) и самые 
мощные оси II и III видимого порядка.

Ветвь – система побегов, образующаяся в ре-
зультате нарастания и ветвления скелетной оси.

Ветвь, отходящая от ствола (ветвь I поряд-
ка), – ветвь, образующаяся в результате нарастания 
и ветвления оси II видимого порядка.

Двулетняя система побегов – система побегов, 
формирующаяся в течение двух вегетационных 
периодов из пазушных и верхушечной почки (если 
она имеется). В отличие от двулетних побеговых 
систем в понимании И. С. Антоновой и ее коллег 
(Antonova, Belova, 2009), предлагаемый нами объем 
этого понятия позволяет учитывать не только 
специфику ветвления, но и нарастания системы.

Побег замещения – боковой побег, перерастаю-
щий материнский и обеспечивающий дальнейшее 
нарастание скелетной оси древесного растения.

Вилка – структура, образованная двумя рав-
ноценными побегами замещения. Формируется 
в результате нарастания, называемого ложной 
дихотомией или ветвлением по типу дихазия 
(Zhmylev et al., 2002; Serebryakovа et al., 2006).

Пролепсис – развитие боковых побегов после 
периода покоя без указания длительности этого 
периода.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Особенности формирования годичных и двулет-
них моноподиальных и  симподиальных систем 
побегов, приводящие к формированию структуры 
вилка. Установлено, что у всех изученных видов, 
вне зависимости от способа нарастания осей 
и филлотаксиса, могут формироваться двулетние 
системы побегов, имеющие как иерархическое, 
так и полиархическое строение.

При симподиальном нарастании иерархические 
системы образуются в том случае, когда один из 
боковых побегов перевершинивает материнский, 
т. е. формируется один побег замещения (рис. 1a). 
При образовании нескольких побегов замещения, 
имеющих равную длину и диаметр, возникают 
полиархические системы. Обычно таких побегов 
замещения бывает два, и формируется структу-
ра “вилка”. Вилка может образоваться как при 
супротивном, так и при очередном листораспо-
ложении (рис. 1б, в). Если один из побегов заме-
щения ненамного превышает по длине другие, 
то формируется неявнополиархическая система 
побегов (рис. 1г).

При моноподиальном нарастании иерархиче-
ские системы формируются, когда побег, образу-
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ющийся из верхушечной почки, длиннее боко-
вых (рис. 2а). Если боковые побеги не на много 
отличаются по длине от побега из верхушечной 
почки, то формируется неявнополиархическая 
система побегов (рис. 2б). Система будет иметь 
иерархический план организации и в том слу-
чае, когда побег, образующийся из верхушечной 
почки, отстает в росте от боковых побегов, один 
из которых берет на себя функцию побега заме-
щения (рис. 2в). Наблюдения показали, что такой 
отстающий в росте побег нарастает не более трех 
лет, а затем отмирает. При формировании двух 
или большего числа побегов замещения возникает 
полиархическая система (рис. 2г). При отклонении 
верхушки материнского побега в сторону побег 
замещения возникает в медианной части мате-
ринского побега или ближе к дистальному концу. 
Материнский побег и побег замещения нарастают 
с одинаковой интенсивностью (рис. 2д), образуя 
полиархическую систему. Следует отметить, что 
у изученных нами видов вариант 2д встречается 
крайне редко.

У  виргинильных и  молодых генеративных 
растений Betula pendula, а также Betula alba, Salix 

alba, Salix pentandra побеги, принимающие уча-
стие в построении ствола, нередко силлептиче-
ски ветвятся, и иерархические и полиархические 
системы могут сформироваться в течение одного 
вегетационного периода.

Иерархические системы образуются, если 
силлептические побеги не перевершинивают 
растущий материнский побег (рис.  3а). Также 
иерархическая система формируется, если вер-
хушка растущего материнского побега отмирает, 
а один из силлептических побегов переверши-
нивает материнский (рис. 3б). При образовании 
полиархических систем материнский побег пе-
ревершинивают два или более силлептических 
побегов равной длины и диаметра (рис. 3в).

Чередование в ходе онтогенеза иерархической 
и полиархической фазы роста ствола. Изучение 
пяти-шестилетних побеговых систем, принима-
ющих участие в формировании ствола и мощных 
осей, отходящих от ствола у виргинильных и ге-
неративных растений, позволило выявить ряд 
закономерностей дальнейшего развития вилки.

Появление вилки, как это уже отмечено выше, 
обусловлено формированием двух побегов заме-

а б в г 

3 4

4

1

2

4

м м

4

Рис. 1. Системы побегов, формирующиеся в течение двух лет у видов с симподиальным нарастанием: а – иерар-
хическая система побегов; б – полиархическая система с супротивным листорасположением и двумя побегами 
замещения, образующими “вилку”; в – полиархическая система с очередным листорасположением и двумя по-
бегами замещения, образующими “вилку”; г – неявнополиархическая система побегов. 
1 – почечное кольцо; 2 – боковые побеги; 3 – отмершая верхушка побега; 4 – побег замещения.

Fig. 1. Shoot systems formed within two years in the species with sympodial growth: а – hierarchic shoot system; б – polyarchic 
system with opposite leaf arrangement and two replacement shoots forming a “fork”; в – polyarchic system with alternate 
leaf arrangement and two replacement shoots forming a “fork”; г – inexplicit polyarchic shoot system. 
1 – bud ring; 2 – lateral shoots; 3 – dead shoot top; 4 – replacement shoot.

(б)(а) (в) (г)
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щения. Если они нарастают с одинаковой интен-
сивностью на протяжении длительного времени, 
то это может привести к появлению в кроне двух 
мощных равноценных осей (рис. 4а) и реализа-
ции полиархического конструктивного плана 
организации дерева (рис. 5а).

В том случае, когда одна из сестринских осей 
отстает в темпах роста от другой, она начинает 
отклоняться в сторону и берет на себя функцию 
оси II порядка. Вторая, более быстрорастущая 
ось принимает ортотропное направление роста 
и становится лидирующей (рис. 4б, в). Таким об-
разом, в результате дифференциации осей вилки 

на лидирующую и подчиненную система из по-
лиархической вновь становится иерархической.

Степень выраженности вилки в кроне опреде-
ляется тем, как быстро происходит дифференци-
ация осей на лидирующую и подчиненную. Если 
дифференциация вилки задерживается, то в кроне 
дерева появляется мощная ось II видимого порядка, 
на основе которой формируется долгоживущая 
ветвь (рис. 4б). В этом случае в конструктивной 
организации дерева прослеживаются элементы 
полиархической организации (рис. 5б).

Если дифференциация осей вилки начинает-
ся на следующий год после ее образования или 

Рис. 2. Системы побегов, формирующихся в течение двух лет у видов с моноподиальным нарастанием: а – иерархи-
ческая система побегов, образовавшаяся в результате моноподиального нарастания с явно выраженным преоблада-
нием по длине побега из верхушечной почки над боковыми побегами; б – неявнополиархическая система побегов, 
сформировавшаяся в результате моноподиального нарастания с не большим преобладанием по длине побега из 
верхушечной почки над боковыми побегами; в – иерархическая система побегов, образовавшаяся в результате 
замедления роста побега из верхушечной почки и формирования побега замещения; г – полиархическая система, 
образовавшаяся в результате замедления роста побега из верхушечной почки и формирования двух побегов заме-
щения; д – полиархическая система, образовавшаяся в результате одинаковых темпов роста побега из верхушечной 
почки и бокового побега. 
1 – почечное кольцо; 2 – боковые побеги; 3 – побег из верхушечной почки, превосходящий по длине и толщине 
боковые побеги; 4 – побег из верхушечной почки, отстающий в развитии от боковых побегов; 5 – боковые побеги, 
перерастающие побег из верхушечной почки и образующие вилку; 6 – побег из верхушечной почки, образующий 
вилку с побегом из боковой почки; 7 – боковой побег, не отстающий в росте от побега из верхушечной почки.

Fig. 2. Shoot systems formed within two years in the species with monopodial growth: а – hierarchic shoot system formed as 
a result of monopodial growth with a pronounced length predominance of the shoot from the apical bud over lateral shoots;
б – inexplicit hierarchic shoot system formed as a result of monopodial growth with slight length predominance of the shoot 
from the apical bud over lateral shoots; в – hierarchic shoot system formed as a result of slowing growth of the shoot from 
the apical bud and the formation of a replacement shoot; г – polyarchic system formed as a result of slowing growth of shoot 
from the apical bud and the formation of two replacement shoots; д – polyarchic system formed as a result of equal growth 
rates of the shoot from the apical bud and a lateral shoot. 
1 – bud ring; 2 – lateral shoots; 3 – a shoot from the apical bud, exceeding lateral shoots in length and thickness; 4 – a shoot 
from the apical bud, lagging in development from lateral shoots; 5 – lateral shoots outgrowing the shoot from the apical bud 
and forming a fork; 6 – a shoot from the apical bud forming a fork with a shoot from a lateral bud; 7 – a lateral shoot not 
lagging in growth from the shoot from the apical bud.

(б)(а) (в) (г) (д)
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в ближайшие несколько лет, то система быстро 
возвращается к иерархической организации, а само 
появление вилки мало отражается на общем плане 
строения дерева, так как отклонившаяся в сто-
рону ось вилки будет незначительно отличаться 
от осей иерархической системы на этом уровне 
кроны (рис. 4в). Такой план организации дерева 
соответствует иерархическому (рис. 5в).

Быстрое нивелирование вилки, как и ее долгое 
сохранение в составе кроны в виде двух стволов 
можно рассматривать как крайние варианты ее 
развития.

Исследования зарубежных ученых (Millet, Bouch-
ard, Édelin, 1998a, b, 1999) показали, что существует 
еще один способ формирования вилки в кроне те-
невыносливых деревьев поздних стадий сукцессии, 
который у наших видов не реализуется. У Fagus 
grandifolia и Tsuga canadensis неоднократное появле-

ние таких полиархических элементов обусловле-
но изменением направления роста материнского 
побега, принимающего участие в формировании 
ствола, с ортотропного на плагиотропное. Вилку 
составляет ортотропно растущий побег замещения, 
участвующий в формировании ствола, и сохра-
няющая в течение продолжительного времени 
высокий темп нарастания плагиотропная часть 
материнского побега.

Способы формирования ветвей, отходящих 
от ствола. У деревьев помимо задачи освоения 
стволом пространства в вертикальном направле-
нии стоит задача занятия ветвями пространства 
в горизонтальном направлении. Исследование 
побеговых систем, участвующих в образовании 
ствола, позволило нам выявить у всех изученных 
видов два способа формирования осей II порядка, 
на основе которых формируются ветви, отходя-
щие от ствола.

Рис. 3. Иерархические и полиархические системы, образовавшиеся в результате силлептического ветвления:  
а – иерархическая система, в которой силлептические побеги не перевершинивают материнский; б – иерархи-
ческая система, в которой один из силлептических побегов перевершинивает материнский; в – полиархическая 
система, в которой два силлептических побега перевершинивают материнский и образуют вилку.
1 – зона со спящими почками; 2 – зона силлептических побегов; 3 – завершение роста; 4 – силлептические по-
беги; 5 – почки регулярного возобновления; 6 – верхушечная почка; 7 – побеги замещения, функцию которых 
выполняют силлептические побеги.

Fig. 3. Hierarchic and polyarchic systems formed as a result of sylleptic branching: а – hierarchic system with sylleptic 
shoots not outgrowing the maternal one; б – hierarchic system with one of the sylleptic shoots outgrowing the maternal one;  
в – polyarchic system with two sylleptic shoots outgrowing the maternal one and forming a fork.
1 – zone with inactive buds; 2 – zone of sylleptic shoots; 3 – completion of growth; 4 – sylleptic shoots; 5 – shoots of regular 
innovation; 6 – crown bud; 7 – replacement shoots, the function of which is performed by sylleptic shoots.
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Рис. 4. Основные варианты развития вилки в течении пяти лет: а – образование двух мощных равноценных осей, 
развивающихся по программе ствола в течение четырех лет; б – образование мощной оси II порядка, образовав-
шейся в результате дифференции вилки на третий-четвертый год после возникновения; в – образование оси II 
порядка, практически не отличающейся от других осей, возникших из почек регулярного возобновления.
1 – вилка, формирующаяся в течении пяти лет; 2 – мощная боковая ось II порядка; 3 – ось, выполняющая функ-
цию ствола; 4 – боковая ось II порядка, образовавшаяся в результате дифференциации осей вилки на следующий 
год после возникновения.

Fig. 4. Main variants of fork development within five years: а – formation of two equal powerful axes developing according 
to the trunk program for four years; б – formation of a powerful axis of II order, formed as a result of a fork partition in the 
third-fourth year after its appearance; в – formation of an axis of II order hardly differing from other axes appeared from 
the buds of regular innovation.
1 – fork formed within five years; 2 – powerful side axis of II order; 3 – axis performing the function of trunk; 4 – side axis 
of II order formed as a result of differentiation of fork axes in the next year after appearance.

Рис. 5. Иерархическая конструктивная организация деревьев с элементами полиархической (а, б) и иерархической 
организации кроны (в). 
1 – раздвоение ствола; 2 – отмирающие оси; 3 – мощные оси, образовавшиеся в результате дифференциации 
осей вилки; 4 – растущие оси.

Fig. 5. Hierarchic structural organization of trees with elements of polyarchic (а, б) and hierarchic organization of the crown (в).
1 – trunk bifurcation; 2 – dying axes; 3 – powerful axes formed as a result of differentiation of fork axes; 4 – growing axes.
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Первый способ. Оси II порядка развиваются 
в результате силлептического или пролептиче-
ского ветвления в процессе реализации иерархи-
ческого конструктивного плана. Они регулярно 
появляются в кроне и соподчинены главной оси. 
Наиболее мощные оси II порядка формируются 
в том случае, когда образуются неявнополиар-
хические системы побегов, т. е. боковые побеги 
не сильно уступают по длине и толщине побегу, 
участвующему в формировании оси I порядка 
(ствола). Самые мощные оси II порядка при- 
урочены к дистальной части материнского побега, 
но у силлептически ветвящихся видов могут рас-
полагаться также и в медианной части (Antonova, 
Rudneva, 2010; Ermolova et al., 2012; Kostina et al., 
2022).

Второй способ. Оси II порядка образуются в ре-
зультате нарушения принципа иерархического 
соподчинения и формирования двух равнозначных 
осей вилки, с последующей их дифференциацией 
на главную и соподчиненную оси. Данный способ 
подробно рассмотрен выше. Он позволяет уве-
личить долговечность и мощность боковых осей 
и развивающихся на их основе ветвей. Появление 
таких ветвей менее эндогенно детерминировано, 
чем ветвей, образующихся первым способом.

Третий способ описан J. Millet, B. Bouchard, 

С. Édelin (1998 b)  для Fagus grandifolia и  Tsuga 
canadensis. Верхушка побега, участвующего в фор-
мировании ствола, отклоняется в сторону (рис. 2д). 
Побег замещения развивается в дистальной или 
медианной части материнского побега. Темпы 
роста материнского побега в плагиотропном на-
правлении длительное время сопоставимы с тем-
пами роста побега замещения. В результате этих 
процессов может сформироваться мощная ветвь.

Экологические условия, влияющие на реали-
зацию иерархической или полиархической фазы 
роста ствола. Изучение подроста Acer platanoides 
под пологом дуба показало, что верхушка ствола 
у деревьев обычно отмирает или, сохраняя спо-
собность к моноподильному нарастанию, образует 
очень короткие годичные приросты. Расположен-
ные под верхушкой обычно две боковые оси об-
разуют вилку, перерастают главную ось, а затем 
отклоняются в разные стороны. Крона становится 
плоской, приобретая зонтиковидный облик, что 
позволяет дереву в течение ряда лет сохранять 
жизнеспособность и улавливать скудный свет, 
проникающий под древесный полог (рис. 6а). При 
образовании светового окна одна из таких осей 
может изогнуться к свету и устремиться вверх, 
взяв на себя функцию ствола, а другая – крупной 
ветви (рис. 6б). Может также проснуться спящая 
почка и дать начало мощной ортотропно растущей 

Рис. 6. Зонтиковидная крона Acer platanoides под пологом леса (а), появление лидирующей оси при образовании 
светового окна (б).
1 – вилка, состоящая из плагиотропно ориентированных осей; 2 – ось, изменившая направление роста с плаги-
отропного на ортотропный; 3 – ось, образовавшаяся из пазушной почки.

Fig. 6. Umbellate crown of Acer platanoides under the forest canopy (a), appearance of a leading axis after formation of a 
light gap (b).
1 – fork consisting of plagiotropically oriented axes; 2 – axis changed the direction of growth from plagiotropic to orthotropic; 
3 – axis formed from an axillary bud.
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оси, выполняющей функцию ствола. При этом 
происходит смена организации с полиархической 
на иерархическую и дерево выходит в верхний 
ярус фитоценоза. В том случае, когда улучшения 
условий освещенности не происходит, растения 
погибают.

У  подроста Picea abies в  условиях низкой ос-
вещенности зонтиковидная крона образуется 
в результате замедления в течение 5–6 лет мо-
ноподиального нарастания ствола и  уменьше-
ния длины годичных приростов до 1 см. Этот 
процесс завершается отмиранием верхушечной 
почки. Длина верхушки ствола, состоящей из 
коротких годичных приростов и боковых побегов, 
обычно не превышает 15–30 см. Нижележащие 
под такой верхушкой ветви длиной до 70 см ра-
стут плагиотропно и образуют зонтиковидную 
крону. При улучшении условий освещения одна 
из самых молодых боковых ветвей изменяет на-
правление роста на ортотропное, что приводит 
к восстановлению лидерной оси – ствола.

У светолюбивых видов – Betula pendula и Popu-
lus tremulа формирование зонтиковидной кроны 
в условиях затенения мы не наблюдали.

Габитус и  конструктивная организация изу-
ченных деревьев, произрастающих на открытом 
пространстве, отличается от растущих в насажде-
ниях. В насаждениях преимущество получают 
особи, растущие ввысь более быстрыми темпами. 
Крона таких деревьев отличаются небольшой ши-
риной и высоко поднята над землей. Раздвоение 

ствола у таких деревьев можно наблюдать обычно 
на высоте более 10 м. Дифференциация вилки, 
возникающей в  процессе раздвоения главной 
оси дерева на лидирующую и подчиненные оси, 
происходит обычно быстрее, чем на открытом 
пространстве. У свободно растущих деревьев мож-
но чаще наблюдать раздвоение ствола и образо-
вание мощных долгоживущих ветвей, отходящих 
от ствола, как, например, у Betula pendula (рис. 7). 
Эти ветви с развивающимися на них из спящих 
почек системами побегов составляют крону ста-
рых генеративных и сенильных деревьев (Kostina 
et al., 2015а, b, 2016, 2020а, b). Единственным из 
изученных нами видов, у которого раздвоение 
ствола практически никогда не происходит, яв-
ляется Picea abies (Kostina et al., 2020а, b).

Сопоставление конструктивной организации изу-
ченных видов деревьев с их ролью в сукцессионной 
системе. В Московской области деревья ранних 
стадий сукцессий светолюбивы и нередко недол-
говечны, однако их конструктивная организация 
различается. Betula pendula, B. alba, Populus tremulа 
обычно имеют иерархическую организацию кро-
ны. Это связано с тем, что у Populus tremula, так 
же как у Betula pendula и B. pubescens, регулярно 
возникают двух-трехлетние полиархические или 
неявно полиархические системы, состоящие из 
2–3, реже большего числа практически равно-
ценных потенциальных осей замещения. Однако 
у этих видов дифференциация на лидирующую ось, 
которая входит в состав ствола, и подчиненные 
оси, дающие начало ветвям, происходит обыч-

Рис. 7. Процентное соотношение деревьев Betula рendula, произрастающих на открытом пространстве (а) и в на-
саждениях (б) (выборка 30 особей для каждого варианта произрастания): без раздвоения ствола, с раздвоением 
ствола, с образованием мощной ветви.

Fig. 7. The percentage of Betula pendula trees growing in an open space (а) and in plantations (б) (sampling of 30 trees for 
each variant of growth): without trunk bifurcation, with trunk bifurcation, with formation of a powerful branch. Blue – Trunk 
not bifurcated, orange – Trunk bifurcated, gray –  Heavy branch from the trunk.

(б)(а)
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но уже на второй-третий год (рис. 8а). Быстрая 
дифференциация регулярно возникающих вилок 
у осины и берез способствует сохранению в це-
лом иерархической организации кроны. Однако 
в насаждениях и особенно на открытом простран-
стве у этих видов можно наблюдать и раздвоение 
ствола, и мощные ветви, особенно у берез.

У Salix pentandra, S. alba ярко выражена полиар-
хическая организация кроны. У этих видов, осо-
бенно на открытом пространстве, образование 
вилок нередко приводит к формированию мощных 
ветвей, отходящих от ствола или к раздвоению 
ствола (рис. 8б).

В качестве эдификаторов зональных лесных 
сообществ обычно выступает Picea abies, Quercus 
robur и Tilia cordata. У Picea abies достаточно строго 
выдерживается иерархическая организация кроны. 

Вилки у этого вида образуются редко и быстро 
нивелируются (рис. 8в).

Крона самого светолюбивого широколиственного 
вида – Quercus robur – формируется в результате 
чередования иерархической и полиархической 
стадии развития ствола и осей, отходящих от ство-
ла, так же как и у других более теневыносливых 
широколиственных видов – Tilia cordata, Ulmus 
glabra, U. laevis, Acer platanoides, Fraxinus excelsior.

Например, у Acer platanoides побеговые системы, 
формирующиеся в результате моноподиального 
нарастания, обычно имеют четко выраженный 
иерархический план организации. Самые мощные 
боковые побеги по длине значительно уступают 
побегу из верхушечной почки, в результате чего 
ствол по темпам роста значительно обгоняет бо-
ковые оси. При переходе от моноподиального на-

Рис. 8. Конструктивная организация изученных видов с позиции концепции организации кроны К. Эделина:  
а – иерархическая конструктивная организация Populus tremula, Betula pendula и B. alba с быстрым нивелированием 
часто возникающих вилок; б – иерархическая конструктивная организация Salix alba и S. pentandra с высокой 
долей полиархических элементов; в – иерархическая конструктивная организация Acer platanoides с регулярно 
возникающими полиархическими элементами; г – иерархическая конструктивная организация Picea abies с бы-
стрым нивелированием редко возникающих вилок.

Fig. 8. Constructive organization of the studied species from the standpoint of the C. Edelin’s concept of crown organization: 
а – hierarchic constructive organization of Populus tremula, Betula pendula, and B. alba with rapid leveling of frequently ap-
pearing forks; б – hierarchic constructive organization of Salix alba and S. pentandra with a high share of polyarchic elements; 
в – hierarchic constructive organization of Acer platanoides with regularly appearing polyarchic elements; г – hierarchic 
constructive organization of Picea abies with rapid leveling of rarely appearing forks.

(б)(а)

(в) (г)
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растания к симподиальному нередко возникают 
две мощных оси замещения, которые формируют 
вилку. Реже оси замещения могут образоваться 
еще из нижерасположенной пары почек, но обычно 
они имеют несколько меньшие размеры, чем рас-
положенные выше. Дифференциация осей вилки 
на лидирующую и подчиненную, как правило, 
начинается на четвертый-пятый год или позже, 
что приводит к раздвоению ствола или образо-
ванию крупных ветвей, превосходящих по длине 
и толщине ветви, развивающиеся при монопо-
диальном нарастании ствола. Конструктивную 
организацию этого вида можно охарактеризовать 
как иерархическую с регулярно возникающими 
полиархическими элементами, в большей степе-
ни выраженными у свободно растущих деревьев 
(рис. 8г).

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, у всех рассмотренных нами 
видов может формироваться структура “вилка”, 
причем как в результате пролептического, так 
и силлептического ветвления. Возможность появ-
ления вилок не связана со способом нарастания 
побегов. При симподиальном нарастании вилка 
возникает за счет формирования двух побегов 
замещения, при моноподиальном – путем за-
медления роста побега из верхушечной почки 
по сравнению с двумя боковыми побегами.

Выявленные закономерности развития вилки, 
позволяют понять основные принципы форми-
рования конструктивной организации изученных 
видов деревьев с позиций концепции К. Эделина.

Иерархический план организации дерева реали-
зуется в том случае, когда в течение всего онтогенеза 
или на протяжении большей его части, в системе 
сохраняется лидерная ось – ствол. Боковые оси 
образуются в результате регулярного ветвления 
из почек возобновления и самые мощные из них 
приурочены к дистальной части побегов, из кото-
рых ствол состоит. В процессе нарастания ствола 
происходит формирование новых осей, в то время 
как образовавшиеся ранее отмирают.

Появление элементов полиархического конструк-
тивного плана связано с формированием вилки. 
Степень выраженности элементов полиархической 
конструкции определяется тем, как долго оси за-
мещения развиваются по программе ствола. Если 
они нарастают с одинаковой интенсивностью на 

протяжении длительного времени, то это может 
привести к раздвоению ствола или к появлению 
мощной долгоживущей оси, отходящей от ствола, 
отмирание которой задерживается по сравнению 
с осями, образовавшимися в результате реали-
зации иерархического конструктивного плана. 
Самые мощные боковые оси, которые практиче-
ски не отличаются от ствола, образуются в том 
случае, когда ствол раздвоился, а потом один из 
сестринских стволов уступил лидерство другому.

Конструктивная организация кроны дерева 
во многом определяется условиями произрас-
тания и,  прежде всего, адаптацией к  светово-
му режиму. У подроста теневыносливых видов 
в условиях низкой освещенности формируется 
зонтиковидная крона, на что обращали внима-
ние известные лесоводы (Timofeev, Dylis, 1953). 
У Acer platanoides она образуется путем реализации 
одного из вариантов развития вилки. Сходные 
адаптации к сильному затенению были описа-
ны для Quercus robur (Pyatnitskiy, 1963; Stamenov, 
2016б), Tilia platyphyllos (Sharovkina, Antonova, 2011), 
Ulmus glabra (Seits, Antonova, 2012), Fagus sylvatica 
(Rosenbergar, Diaci, 2014). Образование зонтико-
видной кроны характерно и для теневыносливых 
видов, произрастающих в Канаде (Millet, Bouchard, 
Édelin, 1998a, b, 1999, Millet, Bouchard, 2003). Зон-
тиковидная крона формируется и у Picea abies, но 
не за счет образования вилки, а путем замедления 
нарастания лидерной оси по сравнению с боко-
выми плагиотропными ветвями.

У теневыносливых видов формирование мощ- 
ных долговечных ветвей, образующихся в результате 
дифференциации осей вилки, происходит чаще, 
чем у светолюбивых видов. Однако высоко иерар-
хичная конструктивная организация Picea abies 
свидетельствует и о других способах достижения 
долговечности ветвей у видов поздних стадий 
сукцессий, например за счет специфики побегов, 
развивающихся из спящих почек. Образование 
таких побегов инициируется отмиранием хвои 
на растущей скелетной оси. В дальнейшем побеги 
из спящих почек на скелетной ветви образуют 
многочисленные небольшие реитерационные 
комплексы, на которых сосредоточена основная 
масса хвои (Kostina et al., 2020а, b).

Реализация элементов полиархической орга-
низации, которую мы наблюдали у Betula pendula 
и других изученных нами видов, за исключением 
Picea abies, имеет свои преимущества и на открытом 
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пространстве, поскольку позволяет деревьям захва-
тывать воздушное пространство в горизонтальном 
направлении и увеличивать фотосинтезирующую 
поверхность, вероятно противостоять порывам 
ветра. Образование мощных ветвей в результа-
те дифференциации осей вилки при снижении 
темпов роста дерева в высоту является одной из 
причин, позволяющих объяснить, почему сво-
бодно растущие деревья имеют более раскиди-
стую крону, но ниже по сравнению с деревьями 
в насаждениях (Morozov, 1930; Eizenreikh, 1959).

Проведенное исследование показало, что между 
конструктивной организацией деревьев разных 
видов и их ролью в сукцессионной системе в Сред-
ней полосе европейской части России нет такой 
четкой корреляции, которая ранее была выявлена 
для видов умеренно-широколиственных лесов 
юго-западного Квебека. Так, среди светолюбивых 
видов ранних стадий сукцессии есть виды с чет-
ко выраженной полиархической организацией, 
а среди теневыносливых видов – с иерархической.

Раздвоение ствола можно рассматривать как 
проявление реитерации, под которой понима-
ют морфогенетический процесс, позволяющий 
организму дублировать свою собственную эле-
ментарную архитектуру (Oldeman, 1974). У рас-
смотренных нами видов, за исключением Picea 
abies, реитерация немедленная автоматическая. 
Под немедленной реитерацией понимают фор-
мирование двух (реже более) равноценных побе-
гов замещения (Barthelemy, Caraglio, 2007), а под 
автоматической (эндогенной) – включенность 
процесса повторения в наследственную модель 
роста вида, происходящего в онтогенезе неодно-
кратно (Édelin, 1984). У Picea abies формирование 
вилки, по всей видимости, в большей степени 
обусловлено экзогенными факторами.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

У рассмотренных видов деревьев умеренной 
зоны существует два способа формирования 
осей II порядка и образующихся на их основе 
ветвей, отходящих от ствола. При реализации 
иерархического плана оси II порядка уступают 
по размерам стволу, и их появление достаточно 
строго детерминировано. При формировании 
вилки с последующей дифференциацией осей 
на лидирующую и соподчиненную, могут сфор-
мироваться оси II порядка, которые по длитель-
ности существования и размерам превосходят 

самые мощные ветви, образовавшиеся первым 
способом.

У изученных видов переход к нарастанию с об-
разованием вилки обусловлен как экзогенными, 
так и эндогенными факторами. Степень детер-
минированности эндогенной составляющей 
этого процесса и  последствия его реализации 
видоспецифичны.

Образование вилки с последующей ее диффе-
ренциацией на лидирующую и подчиненную ось 
в конструктивном отношении дает возможность 
деревьям формировать мощные и долгоживущие 
ветви, а также позволяет адаптироваться к разным 
условиям произрастания: на открытом простран-
стве сформировать более широкую крону, чем 
в  насаждениях, а  в  условиях сильного затене-
ния – зонтиковидную.

В средней полосе европейской части России 
отсутствует корреляция, которая была выявлена 
для девяти видов деревьев, произрастающих в лесах 
юго-западного Квебека (Millet, Bouchard, Édelin, 
1998a, b, 1999; Millet, Bouchard, 2003), между кон-
структивным планом организации дерева и его 
ролью в сукцессионной системе. Также отсутству-
ет корреляция между степенью полиархичности 
и теневыносливостью и долговечностью деревьев, 
выявленная для лесов юго-западного Квебека.
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CONSTRUCTIVE ORGANIZATION OF FOREST-FORMING TREE 
SPECIES GROWING IN THE MIDDLE ZONE OF EUROPEAN RUSSIA
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The purpose of this report is to reveal features of structural organization of 12 species of trees of the temperate 
zone, which constitute the first layer of phytocenoses, from the standpoint of the concept of C. Edelin (1991). 
The structural organization of the studied species is based on the principle of hierarchic construction of 
the crown, i.e. the subordination of lateral skeletal axes to the main axis, the trunk. In flowering plants, 
sympodial growth is widespread, in one of its variants there are prerequisites for the appearance of elements 
of polyarchic organization in the crown – two equivalent axes forming a fork, which sometimes leads to a 
bifurcation of the trunk. Subsequent differentiation of the fork axes into the leading and subordinate can lead 
to the formation of branches that exceed the branches of the hierarchic organization in terms of durability 
and power. The appearance of elements of a polyarchic organization is less determinate than of the elements 
of a hierarchic one. Among the studied species, the forks appear less often in Picea abies, and more often in 
Salix alba and S. pentandra. In shade-tolerant species under low light conditions, the inclusion of elements 
of a polyarchic organization in a hierarchic structure underlies the formation of an umbellate crown, and 
in open space in all species, except Picea abies, it allows forming more spreading crown. No correlation 
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