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АННОТАЦИЯ

Работа посвящена изучению локализации спящих почек и специфики структур,  возникающих из них,  
у хвойных и лиственных деревьев в ответ на возрастные изменения и различные условия произраста-
ния. Анализ кроны проводили с позиций концепций архитектурных моделей и реитерации. Установлено,  
что  у лиственных деревьев спящие почки приурочены,  как правило,  к основанию годичных приростов,  
у хвойных –  в основании годичного  прироста,  в пазухах почечных чешуй,  а также по  всей длине побега 
в пазухах хвоинок и в дистальной части побега. Выявлено,  что  функцию спящих почек могут выполнять 
терминальные почки укороченных побегов. У лиственных пород эндогенным фактором,  вызывающим раз-
витие побегов из спящих почек,  является естественное старение скелетных осей,  у вечнозеленых хвойных 
пород –  реакция растения на старение хвои. Это  приводит к побуждению спящих почек и акропеталь-
ной последовательности их появления на материнской оси у хвойных. Формирование реитерационных 
комплексов у лиственных пород происходит в ответ на завершение цикла развитие оси,  что  вызывает 
инициацию спящих почек в центростремительном направлении. Реитерационные комплексы у хвойных 
видов по  внешнему виду напоминают пучки: формирование таких структур  обусловлено  легкой ини-
циацией спящих почек,  приводящей к образованию побегов следующих порядков. Для реитерационных 
комплексов лиственных деревьев характерно  длительное нарастание,  акротонное ветвление и ортотропное 
направление роста. У лиственных деревьев крона старогенеративных и сенильных растений практически 
полностью состоит из реитерационных комплексов. Установлено,  что  хвойные виды различаются по  сте-
пени участия спящих почек в формировании кроны,  которая может сильно  варьировать в пределах 
одного  рода. У Picea abies (L.) Karst. реитерационные комплексы замещают небольшие веточки. У других 
видов,  например  у Picea schrenkiana Fisch. et E. Mey., Abies sibirica Ledeb., Pinus sibirica Du Tour.,  реи-
терационные комплексы могут замещать также скелетные ветви,  отходящие от ствола. У Pinus sylvestris 
L. вторичная крона не формируется.

Ключевые слова: деревья,  крона,  архитектурная модель,  скелетные оси,  ветви,  реитерационные 
комплексы,  спящие почки.
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Жизненная форма “дерево” более дру-
гих жизненных форм приспособлена к макси-
мальному освоению воздушного  пространства 
и верхних ярусов фитоценозов. Этому способ-
ствуют такие биолого-морфологические осо-
бенности деревьев,  как акротонность ветвле-
ния и дифференциация осей с обязательным 
выделением лидерной оси –  ствола,  наибо-
лее интенсивно  растущего  и принимающего  
вертикальное положение [Серебряков,  1962]. 
Специфика конструктивной организации де-
ревьев рассматривается в концепции архитек-
турных моделей [Hallé et al.,  1978].

В течение жизни дерево  подвергается 
различным травматическим воздействиям,  
а также возрастным трансформациям,  обу-
словленным естественным старением скелет-
ных осей архитектурной модели. У деревь-
ев выработались многочисленные способы,  
позволяющие им восстанавливать и воспро-
изводить свою собственную архитектурную 
модель. Эти аспекты жизнедеятельности де-
ревьев рассматриваются концепцией реитера-
ции [Tomlinson,  Gill,  1973;  Hallé et al., 1978;  
Barthélémy,  Caraglio,  2007]. В зависимости 
от того,  насколько  полно  воспроизводится ар-
хитектурная модель,  реитерация может быть 
полной или частичной. Реитерационные ком-
плексы возникают разными способами,  в том 
числе и из спящих почек,  но  их объединя-
ет то,  что  они накладываются на присущую 
той или иной древесной породе архитектур-
ную конструкцию и увеличивают ее долговеч-
ность и экологическую пластичность.

В результате реализации архитектурной 
модели формируется первичная крона де-
рева. Процесс образования вторичной кроны 
обычно  связывают со  спящими почками. Од-
нако  в целом изменение габитуса и структу-
ры дерева в ходе онтогенеза определяется за-
кономерностями развития как первичной,  так 
и вторичной кроны.

Под кроной понимают совокупность вет-
вей древесного  растения,  образующихся 
в результате многократного  ветвления ство-
ла [Жмылев и др.,  2005]. По  представлению 
В. И. Тихонова [1979],  крону древесных расте-
ний можно  рассматривать как “сложную ди-
намическую систему осей различных поряд-
ков”. Ось I порядка (ствол) и наиболее мощные 
оси II–IV порядков образуют основной скелет 
дерева,  его  остов. На основе других осей фор-

мируются небольшие недолговечные веточки 
(обрастающие),  основная функция которых 
сводится к размещению листового  аппарата 
и репродуктивных органов.

Различные аспекты строения и формиро-
вания вторичной кроны у лиственных и хвой-
ных деревьев умеренной зоны России рассма-
тривались рядом исследователей [Любименко,  
1900;  Шитт,  1936,  1958;  Серебряков,  1954,  
1962;  Ляшенко,  1964;  Чистякова,  1979;  Ко-
жевникова, 1982; Gruber,  1988; Цельникер,  
1997;  Горошкевич,  Велисевич,  2000;  Илью- 
шенко,  Романовский,  2000;  Романовский,  
2001;  Kostina et al.,  2015;  Костина и др.,  
2016]. Сопоставления особенностей строе-
ния и формирования вторичной кроны Pinus 
sibirica и Picea schrenkiana с лиственными ви-
дами проведены соответственно  С. Н. Горош-
кевичем,  С. Н. Велисевичем [2000] и Н. Д. Ко-
жевниковой [1982]. Однако  многие вопросы,  
связанные с локализацией спящих почек 
у хвойных видов,  спецификой образующихся 
из них структур  и их участием в формиро-
вании кроны,  остаются недостаточно  прора-
ботанными. Существует также необходимость 
в анализе и обобщении литературных данных 
по  реитерационным комплексам из спящих 
почек для выявления у лиственных и хвой-
ных деревьев как общих закономерностей,  
так и специфических особенностей по  удер-
жанию воздушного  пространства.

Цель настоящей работы заключалась 
в обобщении литературных и наших собствен-
ных данных,  как полученных ранее,  так и со-
всем новых,  касающихся степени участия 
спящих почек в построении кроны ряда хвой-
ных и лиственных деревьев,  а также в их ло-
кализации в системе годичного  побега,  спе-
цифики структур,  развивающихся из спящих 
почек в ответ на естественное старение ске-
летных осей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Вопросы,  связанные со  спящими почка-
ми хвойных видов деревьев,  рассматривали 
на примере Picea abies (L.) Karst., P. schrenki‑ 
ana,  P. pungens Engelm.,  Pinus sylvestris L.,  
P. sibirica Du Tour,  Larix sibirica Ledeb.,  Ab-
ies sibirica Ledeb. Taxus baccata L.,  листвен- 
ных –  Betula pendula Roth,  Qurcus robur L.,  
Acer negundo L.,  Tilia cordata Mill.,  Malus 
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domestica Borkh. Данные по  строению вторич-
ной кроны Quercus robur,  Acer platanoides L.,  
Tilia cordata,  Malus domestica взяты из ра- 
бот В. Н. Любименко  [1900],  П. Г. Шитта [1936,  
1958],  И. Г. Серебрякова [1962],  А. А. Чис- 
тяковой [1979],  по  остальным видам – из дру-
гих литературных источников и дополнены 
результатами наших собственных наблюдений.

Основной метод –  сравнительно-морфоло-
гический. К анализу кроны подходили с по-
зиций концепций архитектурных моделей 
и реитерации [Hallé et al.,  1978;  Barthélémy,  
Caraglio,  2007]. Возраст растений оценен 
по  морфологической характеристике онтоге-
нетических состояний [Диагнозы…,  1989].

Изучение вторичной кроны у Picea abies,  
Pinus sylvestris проводили в подмосковных со-
сново-еловых лесах с примесью березы. Объ-
ектами исследования служили виргинильные 
(v1,  v2) и генеративные (g1,  g2) растения Picea 
abies,  Pinus sylvestris. Локализацию спящих 
почек в системе годичного  побега определя-
ли у 10–20 особей каждого  онтогенетическо-
го  состояния. Всего  просмотрено  140 годич-
ных побегов каждого  вида. Динамический 
аспект формирования реитерационных ком-
плексов изучали путем сопоставления ниж-
них скелетных ветвей,  отходящих от ство-
ла у 10 растений каждого  онтогенетического  
состояния. Влияние условий произрастания 
выявляли путем сравнения скелетных вет-
вей у деревьев,  произрастающих на опуш-
ке и в лесу. Просмотр  скелетных ветвей про-
изводили с дистального  конца. По  почечным 
кольцам определяли возраст той части ветви,  
на которой из спящих почек развивался реи-
терационный комплекс. Выявляли место  лока-
лизации реитерационных комплексов,  длину 
побегов их составляющих,  характер  нараста-
ния и ветвления. Просмотрено  по  60 реитера-
ционных комплексов каждого  вида.

Особенности локализации спящих почек,  
расположение реитерационных комплексов,  
их строение изучали у 10–15 генеративных 
растений Picea schrenkiana,  Picea pungens, 
Pinus sibirica,  Larix sibirica,  Abies sibirica,  
Taxus baccata,  произрастающих в коллекциях 
Главного  ботанического  сада им. Н. В. Цицина 
РАН,  а у Larix sibirica и Picea pungens – так-
же в парках и скверах Москвы и в подмосков-
ных городах. По  каждому виду просмотрено  
по  40–50 годичных побегов и по  30–40 реите-

рационных комплексов. Локализацию реите-
рационных комплексов изучали на скелетных 
ветвях,  отходящих от ствола на высоте 1,5–
3,5 м,  а также в основании отмерших ветвей 
и на стволе. У Larix sibirica отмечали нали-
чие функционирующих брахибластов и брахи-
бластов,  проросших в ауксилабласты,  в прок-
симальной части скелетных осей,  отходящих 
от ствола,  в основании отмерших ветвей 
и на стволе.

Особенности строения и расположения ре-
итерационных комплексов у Acer negundo 
и Betula pendula изучали у 15 молодых,  зре-
лых и старогенеративных растений путем со-
поставления скелетных ветвей,  отходящих 
от ствола. Проводили сравнение реитераци-
онных комплексов,  образующихся в дисталь-
ной,  средней и проксимальной частях ма-
теринской ветви. Побеги и системы побегов 
из спящих почек определяли по  характерно-
му ортотропному направлению роста.

Для выявления особенностей локализа-
ции спящих почек использовали бинокуляр  
МБС-9.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Лиственные виды деревьев. У лиственных 
видов деревьев спящие почки находятся в ос-
новании годичного  побега,  формируясь в зоне 
почечного  кольца и пазухах нижних листьев 
срединной формации. У некоторых видов спя-
щими становятся почки самых верхних ли-
стьев,  примыкающих к терминальной почке. 
Спящие почки сохраняют жизнеспособность 
десятки и даже сотни лет [Любименко  1900;  
Шитт,  1958;  Ляшенко,  1964;  Серебряков,  
1964;  Михалевская,  2002].

Побеги из спящих почек нередко  имеют 
ортотропное направление роста,  благодаря 
которому хорошо  выделяются в кроне дерева. 
Те из них,  для которых характерен длитель-
ный,  интенсивный рост и крупные листья,  
нередко  называют “волчковыми побегами” 
или “волчками” [Шитт,  1958;  Бюсген,  1961;  
Мазуренко,  Хохряков,  1977].

У лиственных деревьев в реализации пер-
вичной кроны задействованы в основном по-
беги,  развивающиеся из почек регулярного  
возобновления,  реже –  силлептические побе-
ги,  как,  например,  у Betula pendula [Kostina 
et al.,  2015]. Спящие почки в этом процессе 
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не участвуют,  но  могут инициироваться в от-
вет на нарушения,  вызванные экзогенными 
факторами. Образование многочисленных по-
бегов из спящих почек в ответ на дефолиацию,  
вызванную вредителями,  или на механические 
повреждения,  одним из вариантов которых 
является обрезка,  можно  рассматривать как 
примеры таких ростовых адаптационных кор-
реляций [Шитт,  1958;   Рубцов,  Уткина,  2008]. 
Они способствуют восстановлению архитектур-
ной модели и ее дальнейшему развитию в соот-
ветствии с генетической программой.

Завершение циклa развития скелетных 
осей первичной кроны также может вызвать 
инициацию спящих почек. Образующиеся 
в этом случае реитерационные комплексы за-
мещают отмирающие системы побегов первич-
ной кроны. Основные закономерности проте-
кания этих процессов изучены П. Г. Шиттом 
[1958] на примере плодовых растений. Одна-
ко  формирование вторичной кроны и у мно-
гих других видов лиственных деревьев,  на-
пример  Betula pendula [Kostina et al.,  2015],  
Acer negundo [Костина и др.,  2016],  Quercus 
robur [Серебряков,  1964],  Tilia cordata [Чи-
стякова,  1979],  в целом подчиняется тем же 
закономерностям.

Рассмотрим,  основываясь на работах 
П. Г. Шитта [1936,  1958],  формирование реи-
терационных комплексов на стволе и мощных 

осях II порядка у Malus domestica. Эти оси об-
разуют скелетную основу дерева. От длитель-
ности их существования зависит продолжи-
тельность жизни дерева.

В процессе формирования первичной кро-
ны оси II порядка нарастают моноподиально  
или симподиально  за счет почек регулярного  
возобновления (рис. 1,  а). По  мере завершения 
цикла развития оси длина годичных побегов,  
участвующих в ее образовании,  постепен-
но  уменьшается. Соответственно,  уменьша-
ется и число  почек регулярного  возобновле-
ния,  за счет которых происходит нарастание 
и ветвление. В конце концов,  ось теряет спо-
собность нарастать и ветвиться. Единствен-
ными точками роста в системе скелетной оси 
остаются только  спящие почки,  расположен-
ные в основании годичных побегов,  из кото-
рых эта ось формировалась. Из спящих по-
чек развиваются побеги,  которые благодаря 
вертикальному или близкому к вертикальному 
направлению роста хорошо  заметны в кроне 
дерева (рис. 1,  б–г). На основе этих побегов 
в результате нарастания и ветвления форми-
руются многолетние побеговые системы (ре-
итерационные комплексы),  которые замеща-
ют отмирающие дистальные части скелетных 
ветвей архитектурной единицы. М. Т. Мазу-
ренко  и А. П. Хохряков [1977] образно  срав-
нивали такие структуры с миниатюрным де-

Рис. 1. Реитерационные комплексы,  возникающие в ответ на естественное старение осей 
I (ствола) и II порядков первичной кроны.

1 –  растущие оси II порядка первичной кроны;  2 –  засыхающая часть оси II порядка первичной 
кроны;  3 –  реитерационные комплексы на осях II порядка;  4 –  полностью засохшая ось II порядка;  

5 –  засыхающая верхушка ствола;  6 –  реитерационные комплексы на стволе
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ревцем,  имеющим свои ортотропно  растущий 
ствол и крону.

В результате описанных выше процес-
сов скелетная ось постепенно  укорачивается 
с дистального  конца,  но  при этом утолщается. 
Благодаря развивающимся на ней ортотропно  
ориентированным реитерационным комплек-
сам,  скелетная ось приобретает характерную 
изломанную форму. Наиболее мощные реи-
терационные комплексы обычно  образуются 
в средней части материнской оси или ближе 
к ее основанию (см. рис. 1,  г). Они могут дости-
гать трех метров и более,  но  никогда не пре-
вышают длину материнской скелетной оси,  
на которой формируются. Спящие почки мо-
гут инициироваться и в основании скелетных 
осей II порядка первичной кроны,  полностью 
их замещая (см. рис. 1,  г).

Завершив цикл развития,  ствол,  так же 
как и другие скелетные оси,  начинает отми-
рать с дистального  конца,  что  приводит к по-
явлению суховершинности и формированию 
реитерационных комплексов уже непосред-
ственно  на стволе (см. рис. 1,  г). Полного  за-
мещения ствола реитерационными комплек-
сами у деревьев,  в отличие от кустарников,  
не происходит. Может сформироваться лишь 
небольшая недолговечная поросль. Однако  
если срубить или спилить дерево  на пень,  
то  у многих видов лиственных деревьев 
из спящих почек разовьются мощные побеги,  
на основе которых в дальнейшем образуются 
дочерние стволы и сформируется жизненная 
форма –  многоствольное дерево  [Серебряков,  
1962]. Но  в этом случае замещение ствола до-

черними будет обусловлено  не естественными 
причинами,  а травматическим повреждением.

Изучение влияния условий произрастания 
на формирование вторичной кроны у Betula 
pendula показало,  что  наибольшее развитие 
получают реитерационные комплексы у сво-
бодно  растущих деревьев. Благодаря таким 
комплексам,  замещающим полностью или ча-
стично  нижние скелетные ветви первичной 
кроны,  даже у стареющих генеративных де-
ревьев формируется низкоопущенная крона,  
начинающаяся на высоте 4–5 м. В лесу ветви,  
отходящие от ствола,  завершив свой цикл раз-
вития,  отмирают быстрее,  и ствол оголяется 
до  высоты 14 м и более [Kostina et al.,  2015].

Хвойные виды деревьев. Picea abies, 
P. schrenkiana и P. pungens. В основании 
годичных побегов Picea abies формируется 
хорошо  выраженное почечное кольцо. Побе-
ги завершаются верхушечной почкой. Почки 
регулярного  возобновления немногочислен-
ны. Самые мощные и долгоживущие боковые 
побеги образуются из почек,  расположенных 
вблизи верхушечной почки [Серебряков,  1962;  
Цельникер,  1994]. Спящие почки закладыва-
ются в пазухах самых верхних почечных че-
шуй. Изредка спящие почки могут образовать-
ся в пазухах хвоинок [Gruber,  1988;  Костина,  
Барабанщикова,  2018] (рис. 2,  а).

Изучение динамики формирования ветвей,  
отходящих от ствола,  показало,  что  спящие 
почки инициируются и дают побеги в процессе 
нарастания материнской ветви. Их можно  об-
наружить в зоне почечного  кольца на приро-
стах,  имеющих возраст 3–4 года и более [Ко-
стина,  Барабанщикова,  2018]. Также нередко  
пробуждаются спящие почки,  расположенные 
в основании ветвей II порядка (рис. 3). Следует 
отметить,  что  хвоя у P. abies в условиях под-
московных лесов обычно  функционирует 5–8 
лет [Серебряков,  1962],  однако  часть хвоинок 
начинает отмирать раньше,  через 3–4 года. 
Появление первых побегов из спящих почек 
нередко  совпадает с началом отмирания хвои.

Из спящих почек формируются побеги 
длиной 2–15 см. В результате их дальнейше-
го  моноподиального  нарастания и ветвления 
до  II–IV порядков развиваются веточки вто-
ричной кроны,  которые,  по  нашим данным,  
могут достигать в длину 80 см. Эти веточки 
можно  назвать реитерационными комплекса-
ми I порядка. В их основании могут иниции-

Рис. 2. Локализация спящих почек на годичном 
побеге: а –  Picea abies, P. schrenkiana и P. pun-

gens;  б –  Abies sibirica; в – Taxus baccata.

1 –  почечные чешуи;  2 –  спящие почки;  3 –  хвоинки;  
4 –  почки регулярного  возобновления;  5 –  верхушечная 

почка
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роваться спящие почки,  что  приводит к фор-
мированию реитерационных комплексов II 
порядка. Соответственно,  пробуждение спя-
щих почек в основании реитерационных ком-
плексов II порядка даст начало  реитерацион-
ным комплексам III порядка и т. д. (рис. 3,  4). 
В результате такого  базитонного  ветвления 
может образоваться сложный реитерационный 
комплекс,  состоящий более чем из 10 разно-
возрастных ветвей и по  виду напоминающий 
“пучок” [Gruber,  1988]. Как правило,  реитера-
ционные комплексы развиваются и функцио-
нируют до  тех пор,  пока выше расположен-
ные ветви не начинают затенять нижние ветви,  
на которых эти комплексы располагаются.

Появление побегов из спящих почек у 
P. abies можно  наблюдать уже у молодых вир-
гинильных (v1) растений. Наибольшего  разви-
тия вторичная крона достигает у средневоз-
растных и старых генеративных деревьев,  
у которых на нижних ветвях до  92–100 %  
хвои располагается на побегах,  образующих-
ся из спящих почек. По  отношению к кроне 
в целом доля таких побегов доходит до  80 %  
[Романовский,  2001].

По  данным И. Г. Серебрякова [1962],  у 
P. abies спящие почки функционируют не бо-
лее 7–10 лет. Наше исследование показало,  
что  спящие почки у этого  вида сохраняют 
жизнеспособность более 15 лет [Костина,  Ба-
рабанщикова,  2018].

Таким образом,  в процессе формирования 
у P. abies мощных скелетных ветвей,  отходя-
щих от ствола,  на них в акропетальной по-
следовательности возникают реитерационные 

комплексы. После завершения цикла развития 
ветви могут еще некоторое время функциони-
ровать благодаря специфике ветвления реите-
рационных комплексов. Исчерпав все ростовые 
ресурсы,  связанные со  спящими почками,  вет-
ви полностью отмирают и ствол оголяется.

У растущих на опушке леса старогене-
ративных деревьев этого  вида формирует-
ся асимметричная крона. Обращенные к свету 
нижние ветви могут располагаться на стволе 
на высоте около  2 м. Более 75 %  хвои на та-
ких ветвях находится в системе побегов,  обра-

Рис. 3. Формирование реитерационных комплексов у Picea abies в процессе нарастания ветви,  отходящей 
от ствола.

1 –  ствол;  2 –  ветвь I порядка;  3 –  почечные кольца;  4 –  ветви II порядка (без детализации строения);  5 –  побеги,  
образующиеся из спящих почек;  6 –  реитерационный комплекс I порядка;  7 –  реитерационные комплексы II порядка;  
8 –  реитерационный комплекс III порядка. Стрелкой показана акропетальная последовательность развития реитера-

ционных комплексов на материнской оси

Рис. 4. Строение реитерационного  комплекса,  об-
разовавшегося в зоне почечного  кольца на ветви 

I порядка в результате базитонного  ветвления.

1 –  ветвь I порядка;  2 –  почечное кольцо  между годичны-
ми приростами на ветви I порядка;  3 –  реитерационный 
комплекс I порядка;  4 –  почечное кольцо  реитераци-
онного  комплекса I порядка;  5 –  реитерационный ком-
плекс II порядка;  6 –  почечное кольцо  реитерационного  
комплекса II порядка;  7 –  реитерационный комплекс III 
порядка;  8 –  почечное кольцо  реитерационного  комплекса 

III порядка
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зовавшихся из спящих почек. На противопо-
ложной затененной стороне дерева на уровне 
2 м можно  обнаружить только  мутовки за-
сохших веток,  а самые нижние живые ветви 
располагаются на высоте около  4 м. По  всей 
видимости,  на освещенной стороне дерева 
складываются более благоприятные условия 
для развития реитерационных комплексов,  
функционирование которых,  в свою очередь,  
замедляет процесс отмирания ветвей первич-
ной кроны [Костина,  Барабанщикова,  2018].

Спящие почки у Picea schrenkiana и P. pun-
gens,  так же как и у Picea abies,  образуются 
в пазухах верхних почечных чешуй почечно-
го  кольца и изредка в пазухах хвоинок. Стро-
ение и динамика формирования реитераци-
онных комплексов у этих видов подчиняются 
тем же закономерностям,  что  и у P. abies. Од-
нако  у Picea schrenkiana спящие почки доль-
ше сохраняют жизнеспособность [Серебряков,  
1945;  Кожевникова,  1982]. По  мере отмирания 
ветвей первичной кроны I порядка,  которое 
происходит в акропетальной последовательно-
сти,  т. е. снизу вверх по  стволу,  в их основа-
нии из спящих почек формируются вторичные 
системы побегов (рис. 5). У старых генератив-
ных деревьев нижняя часть кроны представ-
лена только  реитерационными комплекса-
ми,  в средней части ствола в ее образовании 
принимают участие как системы побегов ар-
хитектурной модели,  так и реитерационные 
комплексы,  верхняя часть кроны образована 
только  ветвями архитектурной единицы. У P. 
pungens также можно  наблюдать формиро-
вание реитерационных комплексов,  замеща-

ющих скелетные ветви,  отходящие от ствола 
[Костина,  Барабанщикова,  2018].

Abies sibirica. Годичные побеги Abies si-
birica имеют сходное строение с побегами Pi-
cea abies. Сведения о  наличии вторичной кро-
ны у Abies sibirica весьма противоречивы. 
В работах одних исследователей нет упоми-
нания о  спящих почках и вторичной кроне 
у этого  вида [Нухимовская,  1971;  Махатков,  
1991]. Однако,  по  данным О. В. Смирновой 
и М. В. Бобровского  [2001],  у A. sibirica спящие 
почки пробуждаются по  всей длине скелетных 
ветвей,  образуя много  охвоенных побегов.

В зоне почечного  кольца спящие поч-
ки у этого  вида мы не обнаружили. Они за-
кладываются в пазухах хвоинок. В основном 
приурочены к средней и нижней частям го-
дичного  побега,  могут находиться и в непо-
средственной близости от почечного  кольца 
(см. рис. 2,  б). Инициированная спящая почка 
в течение вегетационного  периода подрастает 
до  размеров почки регулярного  возобновле-
ния и на следующий год развивается в побег. 
Реитерационные комплексы в целом имеют 
сходное строение с реитерационными ком-
плексами рассмотренных видов елей. Обра-
зование побегов из спящих почек происходит 
во  время продолжающегося моноподиально-
го  нарастания материнской ветви и совпадает 
с началом процесса старения и опадения хвои.

У A. sibirica реитерационные комплек-
сы можно  обнаружить на стволе и в осно-
вании отмерших или отмирающих ветвей,  
отходящих от ствола. У деревьев,  произраста-
ющих в Главном ботаническом саду Москвы,  

Рис. 5. Формирование вторичной кроны у P. schrenkiana.

1 –  ствол;  2 –  ветви I порядка;  3 –  ветви II порядка;  4 –  реитерационные комплексы,  образующиеся в основании 
засыхающих ветвей;  5 –  засохшие ветви I порядка;  6 –  реитерационные комплексы,  замещающие засохшие ветви 
I порядка;  7 –  вторичная крона;  8 –  смешанная крона;  9 –  первичная крона;  v1,  v2 –  виргинильные,  g1,  g2,  g3 –  

генеративные растения
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они дают начало  небольшим ветвям длиной 
до  1 м.

Taxus baccata. У этого  вида в основании 
годичных побегов имеется хорошо  выражен-
ное почечное кольцо. Побеги завершаются вер-
хушечными почками. По  всей длине побега 
формируются почки регулярного  возобновле-
ния (см. рис. 2,  в). Наиболее сильные боковые 
побеги развиваются вблизи верхушки мате-
ринского  побега. В зоне почечного  кольца спя-
щие почки не образуются. Они формируются 
по  всей длине материнского  побега в пазухах 
хвоинок. На многочисленность спящих почек 
у T. baccata,  которые при осветлении дают 
обильную поросль,  указывали Д. Л. Матюхин 
и его  коллеги [2006]. Спящие почки могут дать 
начало  реитерационным комплексам,  сход-
ным по  строению с таковыми у Abies sibirica. 
Эти комплексы можно  обнаружить на ство-
ле и в основании ветвей,  отходящих от ствола.

Larix sibirica. У видов рода Larix,  в том 
числе и у L. sibirica, формируются удлинен-
ные (ауксибласты) и укороченные (брахибла-
сты) побеги [Бюсген,  1961]. На ауксибластах 
почки регулярного  возобновления заклады-

ваются в пазухах только  некоторых хвоинок 
(рис. 6,  а). Из почек,  расположенных в дис-
тальной,  реже в средней части развиваются 
дочерние ауксибласты. Большая часть почек,  
дающих начало  брахибластам,  приуроче-
на к средней и проксимальной частям аук-
сибластов [Цельникер,  1997]. Брахибласты 
на материнских побегах располагаются до-
статочно  густо: на 1 см длины удлиненного  
побега,  по  нашим данным,  в среднем прихо-
дится по  одному брахибласту. Брахибласты 
нарастают моноподиально,  обычно  не ветвят-
ся [Паутова,  2002]. Их длина не превышает 
1,5 см. Основная функция этих структур  свя-
зана с обеспечением фотосинтеза (рис. 6,  б).

Из литературных данных известно,  что  
брахибласты у L. sibirica живут дольше,  чем 
ауксибласты,  и могут сохранять жизнеспособ-
ность до  20 лет [Цельникер,  1997]. По  нашим 
данным,  у зрелых генеративных растений 
их нередко  можно  обнаружить в основании 
скелетных ветвей,  отходящих от нижней ча-
сти ствола,  как еще функционирующих,  так 
и уже отмерших,  а также на стволе. В лите-
ратуре указывается,  что  иногда брахибла-

Рис. 6. Строение побегов и ветви,  отходящей от ствола Larix sibirica: а –  строение 
ауксибласта;  б –  строение брахибласта;  в –  строение ветви,  отходящей от ствола.

1 –  почечные чешуи;  2 –  хвоинки;  3 –  почки регулярного  возобновления;  4 –  верхушечная 
почка;  5 –  почечное кольцо;  6 –  ауксибласт;  7 –  брахибласт;  8 –  брахибласт,  проросший в аук-

сибласт;  9 –  ветвь первичной кроны,  завершившая цикл развития;  10 –  ствол
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сты могут прорастать в ауксибласты [Тимо-
феев,  Дылис,  1953;  Пчелин,  2007]. По  нашим 
данным,  в процессе формирования скелет-
ных осей первичной кроны брахибласты лю-
бого  возраста могут дать начало  ауксибла-
стам. Брахибласты,  расположенные на стволе 
или в основании мощных скелетных ветвей,  
отходящих от ствола,  также могут прорасти 
в ауксибласты (рис. 6,  в). Длина формирую-
щихся на их основе ветвей у деревьев,  произ-
растающих в Москве,  не превышает 2 м.

В литературе присутствуют многочислен-
ные упоминания о  водяных или волчковых 
побегах,  образующихся у L. sibirica из спя-
щих почек [Манжос,  1959;  Бюсген,  1961;  
Цельникер,  1997;  Паутова,  2002]. По  дан-
ным А. М. Манжос [1959],  спящие почки фор-
мируются в пазухах хвоинок на ауксибластах 
и сохраняют жизнеспособность до  20–30 лет. 
Нами установлено,  в зоне почечного  коль-
ца спящие почки у L. sibirica не образуются. 
На приростах текущего  года в пазухах хвои-
нок отмечены едва заметные пазушные обра-
зования,  но  при просмотре приростов стар-
ших возрастов они не были обнаружены. 
Пробуждение спящих почек у большинства 
видов деревьев можно  инициировать обрезкой. 
Этот прием позволяет выявить потенциальные 
возможности меристем к реализации в побе-
ги и их локализацию. Проведенная весной 
и летом обрезка ветвей не привела к инициа-
ции пазушных меристем хвоинок,  но  стиму-
лировала процесс прорастания брахибластов 
в ауксибласты,  которые другие авторы при-
нимали,  по  всей видимости,  за побеги,  обра-
зующиеся из спящих почек. Брахибласты L. 
sibirica,  таким образом,  можно  рассматривать 
как структуры,  функционально  замещающие 
спящие почки.

Pinus sylvestris, P. sibirica. Для Pinus 
sylvestris,  как и для всех видов этого  рода,  
характерно  два типа побегов: ауксибласты 
и брахибласты. На ауксибластах располага-
ются только  чешуевидные листья,  а асси-
милирующие листья (хвоинки) развиваются 
на брахибластах [Troll,  1937]. У сосен диф-
ференциация побегов на удлиненные и уко-
роченные происходит в результате внутрипо-
чечного  ветвления,  начиная с третьего  года 
жизни [Серебряков,  1962]. В зимующей веге-
тативной почке можно  обнаружить не толь-
ко  зачаточный удлиненный побег с зача-

точными верхушечной и боковыми почками,  
но  и многочисленные зачаточные брахибласты. 
В генеративных почках помимо  перечислен-
ных выше элементов формируются зачатки 
мужских и (или) женских шишек [Михалев-
ская,  1963]. Следует отметить,  что  обычно  
при описании побеговых систем сосен в ка-
честве структурной единицы используют по-
нятие “годичный прирост” или “годичный по-
бег”,  под которым подразумевают систему 
годичного  побега. В нашей работе для облег-
чения описания побеговых систем сосны обык-
новенной мы будет также придерживаться та-
кой трактовки данных терминов.

Годичные вегетативные приросты P. syl-
vestris устроены следующим образом. В ос-
новании ауксибласта находятся стерильные 
чешуевидные листья. В пазухах вышераспо-
ложенных чешуевидных листьев располага-
ются брахибласты. В основании брахибластов 
имеются пленчатые листья,  за которыми сле-
дуют два,  реже три зеленых листа (хвоинки) 
и верхушечная почка,  остающаяся обычно  
в состоянии покоя (см. рис. 6,  а). В дисталь-
ной части ауксибласта в пазухах чешуевид-
ных листьев формируются боковые почки во-
зобновления,  которые на следующий год дают 
начало  новым годичным приростам. Самые 
крупные почки располагаются под верхушеч-
ной почкой. Из этих почек развиваются наи-
более мощные годичные приросты,  обеспечи-
вающие акротонность ветвления [Troll,  1937;  
Михалевская,  1963;  Чепик,  1969,  1974]. Са-
мые мелкие боковые почки длиной 1–3 мм,  
расположенные на границе с зоной брахибла-
стов,  остаются спящими (см. рис. 6,  б,  в). Эти 
почки могут дать начало  боковым побегам,  
но  сохраняют жизнеспособность у P. sylvestris 
всего  до  4–5 лет [Любименко,  1900;  Чепик,  
1969,  1974;  Костина,  Барабанщикова,  2017].

Брахибласты являются недолгоживущими 
структурными элементами кроны,  посколь-
ку длительность их существования обычно  
не превышает четырех лет. Под воздействи-
ем различного  рода экзогенных и эндогенных 
факторов верхушечные почки брахибластов 
способны прорастать в ауксибласты [Люби-
менко,  1900;  Troll,  1937;   Бюсген,  1961]. Они 
могут инициироваться на следующий год по-
сле своего  образования,  через 2–3 года,  или 
так и остаться в состоянии покоя. В первом 
случае эти почки выполняют функцию почек 
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возобновления,  а во  втором их можно  при-
числить к категории спящих почек.

Таким образом,  у P. sylvestris имеются два 
типа резервных точек роста,  имеющих весьма 
непродолжительный период функционирова-
ния: верхушечные почки брахибластов и боко-
вые почки,  расположенные ниже мутовки бо-
ковых побегов.

И. Г. Серебряков [1962] отмечал,  что  для 
P. sylvestris вторичная крона нехарактерна. 
В работах М. М. Котова [1997] и О. И. Евстиг-
неева [2014],  М. В. Ермаковой [2017] также нет 
упоминаний о  вторичной кроне у этого  вида. 
Это  связано  с быстрой утратой у P. sylvestris 
способности спящих почек формировать ре-
итерационные комплексы,  замещающие от-
мирающие ветви первичной кроны. Однако  
верхушечные почки брахибластов выполня-
ют другую,  не менее существенную функцию 
в жизни дерева. Так,  по  данным Ф. А. Чепи-
ка [1969,  1974],  в процессе развития первич-
ной кроны у P. sylvestris в результате различ-
ного  рода механических и прочих экзогенных 
воздействий нередко  повреждается верхуш-
ка ствола. Такие события в жизни дерева про-
исходят неоднократно,  в среднем через каж-

дые 5–7 лет. Восстановление биологической 
главной оси дерева –  ствола,  может произой-
ти несколькими способами: из боковых почек 
регулярного  возобновления;  путем поднятия 
ниже расположенных ветвей,  одна из кото-
рых со  временем заместит ствол;  благодаря 
инициации верхушечных почек брахибластов.

У P. sibirica спящие почки,  расположенные 
под мутовкой ветвей,  дольше сохраняют жиз-
неспособность. Так же,  как и у Picea abies,  
реитерационные комплексы P. sibirica появля-
ются в процессе нарастания ветвей первичной 
кроны,  отходящих от ствола. Они образуются 
в акропетальной последовательности,  состоят 
из веток разных порядков ветвления и напо-
минают пучки [Горошкевич,  Велисевич,  2000;  
Горошкевич,  2014].

У P. sibirica в возрасте 150 лет в период 
выхода дерева в верхний ярус начинают фор-
мироваться реитерационные комплексы,  заме-
щающие ветви,  отходящие от ствола. Область 
распространения вторичных систем ветвления 
перемещается вдоль ствола в акропетальном 
направлении,  так как наиболее старые прок-
симальные “пучки” постепенно  отмирают,  
а новые появляются все выше и выше по  ство-

Рис. 7. Строение побегов у Pinus sylvestris: а –  строение брахибласта,  б –  
строение годичного  прироста,  в –  строение двулетней побеговой системы.

1 –  стебель;  2 –  пленчатые листья;  3 –  верхушечная почка;  4 –  хвоинки;  
5 –  чешуевидные листья ауксибласта;  6 –  стебель ауксибласта;  7 –  брахибласт;  
8 –  верхушечная почка ауксибласта;  9 –  боковая почка регулярного  возобновления 
ауксибласта;  10 –  боковая спящая почка ауксибласта;  11 –  опавшие чешуевидные 
листья;  12 –  годичный прирост,  образовавшийся из боковой почки возобновления 
ауксибласта;  13 –  годичный прирост,  образовавшийся из верхушечной почки 

ауксибласта
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лу. Длина таких комплексов может достигать 
трех метров,  в то  время как длина ветвей,  
в основании которых они образуются,  –  ше-
сти метров [Горошкевич,  Велисевич,  2000].

ОБСУЖДЕНИЕ

Переходя к обсуждению полученных ре-
зультатов,  прежде всего  следует отметить,  
что  у хвойных пород по  сравнению с листвен-
ными наблюдается большее число  вариантов 
локализации спящих почек в системе годично-
го  побега. Спящие почки могут формировать-
ся в основании годичного  прироста,  в пазу-
хах почечных чешуй,  по  всей длине побега 
в пазухах хвоинок,  в дистальной части побега. 
Функцию спящих почек могут выполнять тер-
минальные почки укороченных побегов.

Формирование реитерационных комплексов 
из спящих почек –  это  механизм компенса-
ции утраченного  (недостаточного) листового  
аппарата [Смирнова и др.,  1990;  Ильюшенко,  
Романовский,  2000]. Инициацию спящих по-
чек вызывают как эндогенные (естественное 
старение ветвей первичной кроны),  так и эк-
зогенные факторы,  такие как травматические 
события (повреждение ветвей ветром,  фил-
лофагами,  болезнями,  обрезкой),  недостаток 
света и т. д. [Barhtélémy,  Caraglio,  2007;   Руб-
цов,  Уткина,  2008].

Развитие реитерационных комплексов опре-
деляется ролью,  которую играет та или иная 
ось видимого  порядка и формирующаяся на ее 
основе ветвь первичной кроны в структур-
но-функциональной организации дерева. Не-
маловажным фактором,  определяющим интен-
сивность реитерационных процессов,  является 
онтогенетическое состояние дерева. Так,  в пе-
риод интенсивного  роста дерева ствол форми-
рует мощные скелетные оси II порядка. На за-
вершающих этапах развития первичной кроны,  
когда рост ствола замедляется,  мощные вет-
ви не формируются,  в то  время как образовав-
шиеся ранее в силу естественных причин на-
чинают отмирать. Появление реитерационных 
комплексов,  замещающих эти ветви,  позволя-
ет сохранить скелетную основу дерева.

У лиственных пород важнейшим эндоген-
ным фактором,  инициирующим развитие по-
бегов из спящих почек,  является естествен-
ное старение скелетных осей. Этот процесс,  
по  мнению П. Г. Шитта [1958],  В. О. Казаряна 

[1969],  обусловлен ослаблением корнелистовой 
функциональной корреляции по  мере удале-
ния всасывающей корневой системы от листо-
вого  аппарата при увеличении возраста дере-
ва. Формирование реитерационных комплексов 
происходит в ответ на завершение цикла раз-
вития оси,  что  вызывает инициацию спящих 
почек в центробежном направлении.

У вечнозеленых хвойных пород таким 
фактором может оказаться не только  старе-
ние скелетных осей,  но  и реакция растения 
на старение хвои. Возможно,  с этим связано  
раннее пробуждение спящих почек,  а также 
акропетальная последовательность появления 
реитерационных комплексов на материнской 
оси,  на которую обращали внимание ряд ис-
следователей [Кожевникова,  1982;  Горошке-
вич,  Велисевич,  2000;  Костина,  Барабанщи-
кова,  2018].

Из факторов внешней среды для развития 
реитерационных комплексов наибольшее зна-
чение имеют условия освещения,  оптимальные 
для данного  вида,  с учетом его  онтогенетиче-
ского  состояния [Кожевникова,  1982]. Однако  
степень развития и длительность существо-
вания побегов вторичной кроны,  по  всей ви-
димости,  определяются соотношением между 
затратами пластических веществ на образова-
ние реитератов и процессами дыхания,  с од-
ной стороны,  и получением пластических ве-
ществ в результате фотосинтеза побегов этого  
типа,  с другой. В случае отрицательного  ба-
ланса реитерационные комплексы не получа-
ют своего  дальнейшего  развития и отмирают.

Хвойные виды деревьев обладают различ-
ной способностью к формированию вторич-
ной кроны,  которая может сильно  варьиро-
вать в пределах одного  рода. У одних видов 
вторичная крона представлена только  реи-
терационными комплексами,  замещающими 
небольшие веточки,  у других –  также и ре-
итерационными комплексами,  замещающими 
скелетные ветви. Среди хвойных есть виды,  
у которых вторичная крона не формирует-
ся. К ним относится одна из наиболее широко  
распространенных древесных пород –  сосна 
обыкновенная,  занимающая обширный ареал 
и встречающаяся в разных экотопах. Следу-
ет отметить,  что  габитус этого  вида во  мно-
гом определяется условиями произрастания,  
но  в его  корректировке спящие почки участия 
не принимают.
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Интересно  отметить,  что  И. Г. Серебря-
ков [1962],  Н. Д. Кожевникова [1982] вторич-
ную крону связывали с реитерационными 
комплексами,  замещающими мощные вет-
ви,  отходящие от ствола,  а А. М. Романов-
ский [2001],  О. В. Смирнова и М. В. Бобровский 
[2001] –  с реитерационными комплексами,  за-
мещающими ветви II–IV порядков.

Также следует обратить внимание на строе-
ние реитерационных комплексов – образующи-
еся из спящих почек у хвойных видов по  внеш-
нему виду они напоминают пучки. Образование 
таких структур  обусловлено  потерей побега-
ми способности к длительному моноподиаль-
ному нарастанию и акротонному ветвлению,  
легкой инициацией спящих почек в основании 
материнского  побега,  приводящей к развитию 
побегов следующих порядков,  и отсутствием  
иерархии порядков ветвления по  скорости ро-
ста [Горошкевич,  Велисевич,  2000].

У покрытосеменных растений реитера-
ционные комплексы,  особенно  замещаю-
щие крупные скелетные ветви,  формируют-
ся по  программе архитектурной единицы. 
Для них характерно  длительное нарастание 
и акротонное ветвление. Отличительной их 
особенностью является ортотропное направ-
ление роста,  обусловленное присущим им от-
рицательным геотропизмом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное обобщение литературных 
и наших собственных данных показало,  что  
реитерационные комплексы у рассмотренных 
лиственных и хвойных видов деревьев,  возни-
кающие как компенсаторные механизмы,  за-
медляющие естественное старение деревьев,  
имея много  общего,  характеризуются и оче-
видным своеобразием. Образование реитера-
ционных комплексов в кроне дерева,  прежде 
всего,  способствует продлению существо-
вания его  скелетной основы,  что  позволяет 
дольше удерживать освоенное воздушное про-
странство. Но  очевидны и существенные отли-
чия между рассмотренными видами хвойных 
и лиственных деревьев,  которые касаются 
локализации спящих почек и реитерацион-
ных комплексов в первичной кроне,  времени 
возникновения,  последовательности развития 
на материнской оси,  факторов,  вызывающих 
их инициацию,  роли в построении кроны в це-

лом. Изучение этих вопросов позволяет глубже 
понять особенности структурно-функциональ-
ной организации кроны лиственных и хвойных 
видов деревьев,  их возможностей по  освое-
нию и удержанию воздушного  пространства.
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Role of latent buds in crown architecture in coniferous  
and deciduous trees of the temperate zone
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The study was aimed to investigate the latent buds localization and the characteristics of  the structures 
arising from the buds in conifers and deciduous trees in response to age-related changes and various grow-
ing conditions. The crown analysis was performed using architectural models and reiteration concept. It was 
found that in deciduous trees,  the latent buds were usually at the bases of  annual growth,  and in conifers 
the latent buds were at the bases of  annual growth,  in the bud scales axils,  or along the entire length of  the 
shoot in the needle axils and in the shoot’s distal part. It was revealed that the short shoots’  terminal buds 
could function as latent buds. In deciduous trees,  the skeletal axes’  natural aging is the endogenous factor of  
shoots’  development from latent buds. In evergreen conifers it is the plant’s response to the needles’  aging. 
This leads to the growth induction of  latent buds and to the acropetal appearance of  the buds on the mother 
axis in conifers. In deciduous trees,  the reiterated complexes form in response to the axis development cycle 
completion,  which causes the initiation of  latent buds in the centripetal direction. In conifers,  the reiterated 
complexes look like bundles: such structures form due to the latent buds’  easy initiation,  which leads to 
the formation of  the other orders’  shoots. In deciduous trees,  the reiterated complexes are characterized 
by prolonged growth,  acrotonic branching mode and orthotropic growth direction. In deciduous trees,  the 
crown of  the old generative and senile plants almost entirely consists of  reiterated complexes. It has been 
found that conifers have a different degree of  latent buds participation in the crown formation,  which can 
vary significantly within the same genus. In Picea abies (L.) Karst.,  the reiterated complexes replace small 
twigs. In some other species (for example, Picea schrenkiana Fisch. et E. Mey., Abies sibirica Ledeb., Pinus 
sibirica Du Tour.),  the reiterated complexes can also replace the extending from the trunk skeletal branches. 
In Pinus sylvestris L.,  no secondary crown is formed.

Key words: trees,  crown,  architectural model,  skeletal axis,  branches,  reiterated complexes,  latent buds.

Hallé F.,  Oldeman R. A. A.,  Tomlinson P. B. Tropical Trees 
and Forests. Berlin: Springer-Verlag,  1978. 441 S.

Kostina М. V.,  Barabanshikova N. S.,  Bityugova G. V.,  
Yasinskaya O. I. ,  Dubach A. M. Structural Modifica-
tions of  Birch (Betula pendula Roth.) Crown in Relation 
to Environmental Conditions //  Contemporary Prob-
lems of  Ecology. 2015. Vol. 8,  N 5. P. 584–597.

Tomlinson P. B.,  Gill A. M. Growth habits of  tropical trees: 
Some guiding principles //  Tropical forest ecosystems 
in Africa and South America: a comparative review: A 
comparative review. Wash. (D. C.): Smithsonian Inst.,  
1973. P. 129–143.

Troll W. Praktische Einführung in die Pflanzenmorpholo-
gie. Die blühende Ppflanze Jena: Gustav Fischer,  1937. 
Teil II. 420 S.


