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Структурной основой жизненных форм явля­
ется архитектурная модель, которая определяет 
стратегию роста растения. Т.И. Серебрякова (Sere­
bryakova, 1977, 1981) установила, что одна и та же 
архитектурная модель может быть основой для 
многих жизненных форм, и наоборот. В последнее 
время в морфологии растений усилилось изучение 
надземных и подземных органов древесных рас­
тений с позиции «архитектурных моделей», пред­
ложенной и развиваемой F.Halle с соавторами 
(Halle, 1975; Tomlinson, 1978; и др.). Архитектурную 
модель для рода Salix на основе изучения ив секции 
Incubaceae предложила И.А. Гетманец (Getmanets, 
2011). Данная модель, по ее мнению, наиболее 
близка к модели Leeuwenberg (Halle, 1975), однако 
мы считаем, что использовать эту модель не целесо­
образно для характеристики бореальных видов ив 
и по ряду причин не правомерно (Nedoseko, 2015b). 
У модели Leeuwenberg терминальные соцветия, а 
у ив – пазушные. Среди других отличий следует 
отметить: 1) очередное расположение верхних веге­
тативных почек у ив, а не «почти супротивное», как 
у предложенной модели; 2) наличие у изученных 
нами видов не только трехосных побеговых систем 
(в понимании Getmanets, 2011), а также четырехос­
ных и более; 3) наличие листьев в нижней части 
генеративных побегов, сохраняющихся в системе 
побегов до осени (у 50% изученных видов).

В качестве основной структурной единицы 
«архитектурной модели» И.А. Гетманец (Getmanets, 

2011) рассматривает двулетнюю побеговую 
систему. По нашему мнению, в качестве основной 
структурной единицы у ив целесообразнее исполь­
зовать трехлетнюю побеговую систему, которая 
состоит из трехлетнего, двулетнего (одного или 
нескольких) и нескольких годичных побегов 
(Gasheva, 2012; Nedoseko, 2014b; 2015b). Изучение 
трехлетних побеговых модулей позволяет более 
детально проанализировать дальнейшую тактику 
побегов нарастания, так как конструктивные 
признаки определяются более долговечными осе­
выми органами растения (Mazurenko, Khokhrya­
kov,  2004). Данное положение не идет в разрез с 
традиционным подходом, а дополняет его, т.к. по 
мнению И.С. Антоновой (Antonova, 2014) при гра­
дации элементов описания крон древесных расте­
ний необходимо учитывать подуровень эпсиона – 
результат многолетнего развития двулетних побе­
говых систем. Трехлетние побеговые системы 
(ТПС) ив входят в подуровень эпсиона, и по 
сравнению с 4–5 летними более информативны 
в плане архитектоники, потому что в них менее 
выражено обламывание и отмирание побегов. 
Изучение ТПС позволяет выявить многие особен­
ности организации кроны ив – особенности симпо­
диального нарастания, силлептическое ветвление, 
расположение вегетативных и генеративных побе­
гов, степень отмирания элементов симподиальной 
системы и, связанную с этим показателем, дина­
мику пробуждения спящих почек, и др.
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У изученных бореальных видов ив выделено 11 жизненных форм. При изуче­
нии архитектурных модулей была использована авторская методика, основан­
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М а т е р и а л  и  м е т о д ы
Жизненные формы и архитектурные модули были 

изучены у 15 бореальных видов ив из 2 подродов: Salix 
(S.  pentandra L., S.  triandra L., S.  euxina I.V. Belyaeva, 
S.  alba L.) и Vetrix (S.  aurita  L., S.  caprea L., S.  cinerea 
L., S.  starkeana Willd., S. myrsinifolia Salisb., S.  viminalis 
L., S.  gmelinii Pall., S.  lapponum L., S.  acutifolia Willd., 
S. rosmarinifolia  L., S. vinogradovii A. Scvorts.).

Названия жизненных форм приведены по клас­
сификациям деревьев А.А. Чистяковой (Chistyakova, 
1988) и кустарников И.И. Истоминой и Н.Н. Богомоло­
вой (Istomina, Bogomolova, 1991), а также определены 
самостоятельно (Nedoseko, 2010, 2014a, 2015a).

При изучении архитектурных модулей была 
использована авторская методика (Nedoseko, 2014b, 
2015b, 2016a, b; Nedoseko, Viktorov, 2016), где в каче­
стве основной структурной единицы у  ив мы рас­
сматриваем трехлетнюю побеговую систему (ТПС). 
Архитектурный модуль ив – это ТПС, основанная на 
трех признаках: типе ветвления, размере зоны отми­
рания вегетативных побегов, долговечности вегета­
тивных частей генеративных побегов.

Изучение ТПС проведено отдельно у женских и 
мужских особей, что позволило выявить гендерные 
отличия в структурной организации крон.

ТПС изучены на модельных ветвях из верхней, 
средней и нижней частях кроны; у более низких 
кустарников – на основных скелетных осях (крона 
целиком). Всего у деревьев и высоких кустарников, 
высотой от 6–10 до 20 м изучено 6 особей (по 
3  особи разного пола), у кустарников средней 
величины, высотой до 5 м – 18 особей (по 9 осо­
бей разного пола), у низких кустарников, высотой 
1–2,5 м – 20 особей (по 10 особей разного пола).

У каждой особи определено общее число ТПС в 
кроне. У ТПС детально изучен ход роста по годам, 
при этом фиксировали число трехлетних, двухлетних 
и однолетних побегов, их длину, указывали номера 
узлов, от которых они отходили и общее число узлов 
на побеге. Учитывали отношение числа трехлетних 
побегов к числу двухлетних, на основании чего 
выделили типы ТПС, их процентное соотношение.

Для сравнения большого числа модулей в кро­
нах видов ив разработаны формулы расположения 
побегов в ТПС. Например:

1(  ):2(     ):5(       ;     ). 
Данная запись означает, что побегов послед­

него года вегетации 5, они отходят от узлов № 5, 7, 
8 из 11-ти первого двулетнего побега и узлов 4, 6 из 
9-ти второго двулетнего побега. Двулетние побеги 
отходят от узлов № 8, 11 из 13-ти трехлетнего 
побега, а сам трехлетний отходит от 7 узла из 
9-ти четырехлетнего.

Побеги, развивающиеся из спящих почек, 
помещены в квадратные скобки, а силлептические – 
в фигурные скобки, например:

1(  ):2(     ):4(       ;            );   1(  ):2(        ):5([ ];    ;       )
Формула побегорасположения – это соотноше­

ние побегов разного возраста с указанием в виде 
дроби номеров узлов, от которых они отходят (зна­
менатель) к их общему числу (числитель) на побегах.

Одновременно с составлением формулы зарисо­
вывается схема побеговой системы. При этом, удли­
ненные побеги рисуются одним цветом (красным), 
промежуточные – другим (зеленым), укороченные – 
третьим (черным). Границы годичных побегов на 
схеме показывают разрывами, а силлептические 
побеги зарисовывают на годичных побегах без раз­
рывов. Кроме того, на схеме нужно показывать угол 
отхождения побегов (Табл. 1).

Схема побегорасположения – это взаимное рас­
положение на плоскости побегов разного возраста 
с указанием длины и границ годичных приростов, 
угла отхождения, наличия силлептических побегов.

Формула побегорасположения дополняет схе­
му побегорасположения и наоборот, так как в фор­
муле не указаны длина побегов, угол их отхождения, 
а на схеме они показаны. На схеме не обозначено, 
от каких узлов отходят побеги, а в формуле это 
зафиксировано. Формулы побегорасположения 
можно использовать и для изучения более взрослых 
ветвей – четырех-пятилетних и др.

В предложенной методике мы используем нес­
колько таблиц. Вначале формируется сводная таб­
лица, содержащая качественное и количественное 
соотношение типов и групп ТПС (для деревьев и 
высоких кустарников в составе верхних, средних 
и нижних модельных ветвей) женских и мужских 
особей. Затем частные таблицы, где для каждого типа 
ТПС приводятся группы и варианты ТПС. Тип ТПС 
показывает отношение числа трехлетних побегов 
к числу двухлетних. Например, 1:1, 1:2, 1:3  и  т.д. 
Группа ТПС учитывает не только отношение числа 
трехлетних побегов к числу двухлетних, но и число 
двухлетних побегов к числу побегов последнего 
года вегетации. При этом каждый тип ТПС может 
содержать несколько групп ТПС. Например, тип 
ТПС 1:1 может содержать следующие группы: 1:1:1, 
1:1:2, 1:1:3. Вариант ТПС кроме этого учитывает 
силлептические побеги и побеги, развивающиеся 
из спящих почек,  т.  е. каждая группа ТПС может 
содержать несколько вариантов ТПС. Вариант ТПС 
хорошо виден на схеме побегорасположения, пока­
занный в частных таблицах (Табл. 2).

Именно в частных таблицах для каждого вари­
анта ТПС указываются номера формул, которые затем 

10
10

6
6

6
10

9
9

9,10
10

6,9,10
10

9{1}
9

9{1},10
10

7{1},9,10
10

7
9

8,11
13

5,7,8
11

4,6
9



Недосеко

54 Бюллетень Ботанического сада-института ДВО РАН. 2018 Вып. 19

Таблица 1. Примеры трехлетних побеговых систем (ТПС) с побегами разного типа
Table 1. Examples of triennial shoot systems (TSS) with different shoots
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Примечание: красная линия – длинные побеги, зеленая – побеги средней длины, черная – короткие побеги,
синяя – силлептические побеги
Note: red line – long shoots, green – shoots of medium length, black – short shoots, blue – sylleptic shoots
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оформляются в отдельной таблице. При этом, фор­
мулы побегорасположения делятся на две подгруппы: 
1 подгруппа – двухлетние побеги развиваются из 
верхних соседних узлов трехлетних; 2 подгруппа, 
в которых двухлетние побеги развиваются из более 
нижних узлов трехлетних побегов (Табл. 3).

Полевой материал собран в течение 2015– 2017 г 
на территории Нижегородской области. У исследо­
ванных видов изучено 1247 ТПС, из них 664 ТПС 
мужских особей и 583 ТПС женских.

Р е з у л ь т а т ы  и  о б с у ж д е н и е
Всего у изученных бореальных видов ив 

выделено 11 жизненных форм (Рис. 1).
У женских особей каждого вида (кроме 

S.  acutifolia) наблюдается большее разнообразие 
типов ТПС по сравнению с мужскими. Наиболь­
шее разнообразие типов ТПС характерно для 
S. caprea (9 типов), а наименьшее – для S. rosmarin-
ifolia (4 типа) (Табл. 4).

Кроме того, при подсчете ассимилирующих 
побегов в составе ТПС особей разного пола выяс­
нилось, что у женских особей их в 1,3–1,7 раза 
больше, чем у мужских (Табл. 5).

Женские растения, в отличие от мужских, тратят 
органические вещества не только на формирование 
цветков, но и образование семян и плодов, а для 
этого им нужна большая поверхность ассимиляции. 
Вероятно, поэтому кроны женских растений более 
разветвлены по сравнению с мужскими.

У особей жизненных форм деревьев и высоких 

кустарников различные части кроны отличаются 
соотношением ассимилирующих побегов: наиболь­
шее их число находится в средней и верхней частях 
кроны, а наименьшее – в нижней (Табл. 6).

У деревьев в составе модельных ветвей преоб­
ладают типы ТПС 1:1 и 1:2, которые у мужских осо­
бей встречаются примерно в одинаковом числе, а у 
женских – резко преобладает тип ТПС 1:2 (Рис. 2–1).

У кустарников в структуре кроны мужских 
особей преобладает тип ТПС 1:1, а женских – 
тип ТПС 1:2 (Рис. 2–1). Только у женских особей 
ивы розмаринолистной соотношение типов ТПС 
1:1 и 1:2 примерно одинаковое и число ассими­
лирующих побегов в составе ТПС такое же, как и у 
мужских особей. Возможно, это связано с большой 
компактностью побегов кроны, т. к. угол отклонения 
побегов этого вида составляет всего 15˚–20˚ и 
образование большого числа разветвленных побе­
гов было бы затруднительно.

При анализе соотношения различных типов 
ТПС по подгруппам выявлено, что в типах ТПС  1 
подгруппы большинства мужских особей преобладает 
тип ТПС 1:1, а женских тип ТПС 1:2 (Рис. 2–2).

В типах ТПС 2 подгруппы женских особей 
преобладает тип ТПС 1:2 и 1:3 (Рис. 2–2); у мужских 
особей большинства видов также преобладает тип 
ТПС 1:1, но у S. euxina – тип ТПС 1:2, у S. caprea – 
тип ТПС 1:3 (Рис. 2–3).

Годичные побеги, развивающиеся из спящих 
почек, встречаются у низких кустарников в 3–6 раз 
чаще, чем у деревьев (Рис. 3).
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Группа 
ТПС 

(Group 
of TSS)

1:3:3 1:3:4 1:3:5 1:3:6 1:3:7 1:3:8 1:3:10 1:3:12 1:4:5 1:4:7 1:5:8 1:6:16 1:7:12
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Верхняя модельная ветка (upper model branch)

Ж
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e) n  –  – 1 – – 1 – – – – – – – 1 – – – – 

№  –  – 167 – – 174 – – – – – – – 182 – – – – 

М
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.
(m

al
e) n 1 – – 1 1 – – – – 1 – – 1 – – – 1 1

№ 164 – – 169 172 – – – – 178 – – 181 – – – 185 186

Средняя модельная ветка (middle model branch)
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.
(f

em
al

e) n 2 – 1 – 1 – – – – – – 1 – – 1 1 – – 

№ 161-162 – 168 – 170 – – – – – – 180 – – 183 184 – – 

М
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.
(m
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e) n 1 1 – – 1 – – 1 1 – – – – – – – – – 

№ 165 166 – – 173 – – 176 177 – – – – – – – – – 

Нижняя модельная ветка (lower model branch)

Ж
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e) n 2 – – – 1 – 1 – – – 1 – – – – – – – 
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М
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Таблица 2. Варианты ТПС S. acutifolia в типах 1:3, 1:4, 1:5, 1:6, 1:7
Table 2. Variants of TSS of S. acutifolia in types 1:3, 1:4, 1:5, 1:6, 1:7
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Таблица 3. Примеры оформления подгрупп ТПС
Table 3. Examples of registration of subgroups of TSS

Гр
уп

па
 Т

П
С

(g
ro

up
 o

f T
SS

)

П
ол

(g
en

de
r)

№

Формула побегообразования 
(formula of shoot formation)

1 подгруппа
(1 subgroup)

2 подгруппа
(2 subgroup)

1:
1:

1

Ж
ен

.
(f

em
al

e)

1

2

3

4

1(   ):1(   ):1(   )18
19

12
12

11
11

1(   ):1(   ):1(   )17
18

12
18

7
7

(   ):1(   ):1(   )17
17

13
15

12
12

1(   ):1(   ):1(   )16
16

11
11

10
10

Одноствольные
 (monocormic)

Аэроксильные
(aeroxyl)

Геоксильные
(geoxyl)

Стланиковые
(optional prostrate)

Аэроксильные
(aeroxyl)

Геоксильные
(geoxyl)

Д
ер

ев
ья

 
(t

re
es

)

1 2 3 4

К
ус

та
рн

ик
и

(s
hr

ub
s)

5 6 7 8 9 10 11

Рисунок 1. Жизненные формы деревьев и кустарников бореальных видов ив.
Условные обозначения: 1 – одноствольное дерево; 2 – мало- и многоствольное дерево аэроксильного происхождения; 
3 – мало- и многоствольное дерево геоксильного происхождения; 4 – факультативный стланик; 5 – деревце; 6 – аэрок­
сильный кустарник; 7 – эпигеогенно-геоксильный кустарник; 8 – гипогеогенно-геоксильный кустарник; 9 – низкий 
длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксильный кустарник; 10 – полуводный длинноксилоризомный стланик; 11 – 
стланик (пунктиром выделены варианты жизненных форм, описанные впервые автором)
Figure 1. Life forms of trees and shrubs of boreal species of willows.
Legend: 1 – monocormic tree; 2 – pleurocormic tree of aeroxyl origin; 3 – pleurocormic tree of geoxyl origin; 4 – optional 
prostrate plant; 5 – small tree; 6 – aeroxyl shrub; 7 – epigeogenic-geoxyl shrub; 8 – hypogeogenic-geoxyl shrub; 9 – low long-
xylo-rhizome hypogeogenic-geoxyl shrub; 10 – semi-aquatic long-xylo-rhizome prostrate plant; 11 – prostrate plant (dotted 
line indicates the variants of life forms, described for the first time by the author)
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Таблица 6. Доля участия ассимилирующих побегов в кронах мужских и женских особей высоких жизненных форм
Table 6. The portion of participation of assimilating shoots in the crowns of male and female individuals of tall life forms

Вид (species)
Число ассимилирующих побегов (number of assimilating shoots)

Мужские особи (male individuals) Женские особи (female individuals)
Верхняя модельная ветка (upper model branch)

S. caprea 154 (39,4 %) 292 (51,9 %)
S. euxina 155 (35,9 %) 225 (36,6 %)

S. acutifolia 104 (37,1 %) 137 (38 %)
S. gmelinii 73 (35,4 %) 107 (41 %)

Срединная модельная ветка (middle model branch)
S. caprea 134 (34,3 %) 140 (24,9 %)
S. euxina 142 (32,9 %) 220 (35,8 %)

S. acutifolia 122 (43,6 %) 137 (38 %)
S. gmelinii 83 (40,3 %) 89 (34 %)

Нижняя модельная ветка (low model branch)
S. caprea 103 (26,3 %) 131 (23,7 %)
S. euxina 135 (31,3 %) 170 (27,6 %)

S. acutifolia 54 (19,3 %) 87 (24 %)
S. gmelinii 50 (24,3 %) 65 (24,9 %)

Таблица 4. Соотношение типов ТПС женских и мужских особей ив 
Table 4. Ratio of types of TSS of female and male willow individuals

Вид (species)
Тип ТПС (type of TSS)

1:1 1:2 1:3 1:4 1:5 1:6 1:7 1:8 1:12

S. caprea 38,4 34,3 15,8 4,6 5 0,9 0,9 – –
18 32,7 21,3 10,6 7,8 3,9 3,2 1,2 1,2

S. euxina 48,7 42,6 6,7 1,9 – – – – –
19,5 52,8 17,2 6,6 1,6 1,1 1,2 – –

S. acutifolia 55,9 31,9 8,8 0,9 – 2,3 0,9 – –
30,2 54,1 13 0,9 1,8 – – – –

S. gmelinii 72,1 26,5 1,4 – – – – – –
22,9 60,7 11,6 3,2 – 1,6 – – –

S. cinerea 53,6 34,5 6,2 – 1,4 3,2 – – –
10,7 41,7 23,6 9,3 1,9 7,4 3,7 5,6 –

S. triandra 47,8 28,9 14,9 8,3 –
11,3 33,3 22,9 15,2 3,7 7,8 4 1,9 –

S. rosmarinifolia 55,9 22,4 20,4 – – – – – –
35,9 38,7 25,5 1,5 – – – – –

S. starkeana
47,5 28,7 18,1 5,1 1,3 – – – –
13,4 37,8 23,8 13,5 7,8 3,7 – – –

Примечание: в верхней строчке показаны данные для мужских особей, в нижней – для женских
Note: the top line shows data for males, at the bottom – for females

Таблица 5. Соотношение ассимилирующих побегов в кронах мужских и женских особей изученных видов ив
Table 5. The ratio of assimilating shoots in the crowns of male and female individuals of studied species of willows

Вид (species)
Число ассимилирующих побегов (number of assimilating shoots)

Мужские особи (male individuals) Женские особи (female individuals)
S. caprea 391 (41 %) 563 (59 %)
S. euxina 432 (41,3 %) 615 (58,7 %)

S. acutifolia 280 (43,7 %) 361 (56,3 %)
S. gmelinii 206 (44,1 %) 261(55,8 %)
S. cinerea 290 (41 %) 417 (59 %)
S. triandra 414 (38,8 %) 653 (61,2 %)

S. starkeana 471 (36,7 %) 812 (63,3 %)
S. rosmarinifolia 506 (49 %) 524 (51 %)
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1 – S. caprea
2 – S. euxina
3 – S. acutifolia
4 – S. gmelinii
5 – S. cinerea
6 – S. triandra
7 – S. rosmarinifolia
8 – S. starkeana

Рисунок 2. Соотношение типов ТПС в кронах женских (а) и мужских (b) особей изученных видов ив: 1 – различные 
типы ТПС; 2 – ТПС 1 подгруппы; 3 – ТПС 2 подгруппы
Figure 2. The ratio of TSS types in the crones of female (a) and male (b) specimens of studied species of willows: 
1 – different TSS types; 2 – TSS 1; 3 – TSS 2

1 2 3

a) b)

Рисунок 3. Соотношение ТПС с годичными побегами, развивающимися из спящих почек у женских (а) и 
мужских (b) особей ив
Условные обозначения:
деревья: 1 – S. caprea, 2 – S. euxina; высокие кустарники: 1 – S. acutifolia, 2 – S. gmelinii; кустарники средней
величины: 1 – S. cinerea, 2 – S. triandra; низкие кустарники: 1 – S. starkeana, 2 – S. rosmarinifolia; полуводный
длинноксилоризомный стланик: 3 – S. cinerea
Figure 3. Ratio of TSS with annual shoots developing from dormant buds of f female (a) and male (b) willow individuals
Legend: trees: 1 – S. caprea, 2 – S. euxina; high shrubs: 1 – S. acutifolia, 2 – S. gmelinii; shrubs of medium size: 
1 – S. cinerea, 2 – S. triandra; low shrubs: 1 – S. starkeana, 2 – S. rosmarinifolia; semi-aquatic long-xylo-rhizome prostrate 
plant: 3 – S. cinerea
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Рисунок 4. Соотношение отмирающих метамеров годич­
ных побегов в ТПС видов ив разных жизненных форм
Условные обозначения:
а) высокие деревья и кустарники, б) кустарники сред­
ней величины, в) низкие кустарники; красным цветом 
показаны отмирающие метамеры побегов
Figure 4. The ratio of dying metamers of annual shoots in 
the TSS of willow species of various life forms
Legend: a) tall trees and shrubs, b) shrubs of medium size, 
c) low shrubs; red color shows dying metamers of shoots

Таблица 7. Соотношение отмирающих метамеров годичных побегов видов ив
Table 7. Ratio of dying metamers of annual shoots of willow species

Вид
 (species)

Общее число метамеров 
побега 

(total number of shoot metamers)

Число отмирающих верхних 
метамеров 

(the number of dying upper metamers)
% отмирающих метамеров 

(% of dying metamers)

S. caprea 18–22 1–2 5,6–9,1
S. euxina 18–24 1–2 5,6–8,3

S. acutifolia 16–22 1–2 6,3–9,1
S. gmelinii 19–26 1–2 5,8–7,7
S. cinerea 17–21 2–4 11,8–19,0
S. triandra 21–24 3–4 14,3–16,7

S. rosmarinifolia 17–24 7–12 41,2–50,0
S. starkeana 16–25 5–13 31,3–52,0

Таблица 8. Признаки нижних частей вегетативно-генеративных побегов некоторых видов ив
Table 8. Features of the lower parts of vegetative-generative shoots of some willow species

Вид
 (species)

Длина нижней 
части генеративного 

побега, см 
(the length of the 
lower part of the 

generative shoot, cm)

Число листьев на 
нижней части гене­
ративного побега 

(the number of leaves 
on the lower part of 
the generative shoot)

Листовые пластинки нижней части 
генеративного побега 

(leaf plates of the lower part of the generative shoot)
Длина, см 

(length, cm)
Ширина, см 
(width, cm)

S. alba 1,3–1,5 1–3 2,5–3,5 0,6–0,8
S. euxina 1–1,5 2–4 1,8–2,2 0,5

S. triandra 1,9–2,7 4–6 2,7–4 1–1,2
S. cinerea 1–1,4 2–3 1,5–2,1 0,5–0,7

S. myrsinifolia 0,3 2–3 1,2 0,6
S. starkeana 1,1–2,1 5–9 1,7–2,2 0,8–1,1

S. rosmarinifolia 0,3 2–3 0,8–1 0,2–0,4
S. myrtilloides 0,6–1,7 4–5 1,6–1,8 0,3–0,8

По  этому признаку их можно разделить на три 
группы: одноэтапно-опадающие (S.  caprea, S.  vino-
gradovii, S. gmelinii, S. acutifolia, S. viminalis, S. aurita, 
S. lapponum); двуэтапно-опадающие (S. alba, S. euxina, 
S.  triandra, S.  cinerea, S.  myrsinifolia, S.  starkeana, 
S.  rosmarinifolia, S. myrtilloides) (Табл. 8) и условно-
неопадающие (у мужских особей S. pentandra нижняя 
олиственная часть генеративных побегов, а у женских 
особей также и коробочки с семенами остаются 
в составе кроны до весны).

Структура ТПС зависит от варианта ветвле­
ния: у деревьев и высоких кустарников  – акро­
тония; у  средних и низких кустарников – мезо- и 
базитония. Сам вариант ветвления коррели­
рует с  числом отмирающих верхних метамеров: 
у  высоких жизненных форм на побеге отмирает 
1–2, а  у  средних – до 4, у низких – до половины 
метамеров побега (Табл. 7, Рис.4).

Кроме того, структура ТПС зависит от этап­
ности опадения вегетативно-генеративных побегов. 
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Так как двуэтапно-опадающие вегетативно-гене­
ративные побеги опадают в два этапа и их нижняя 
олиственная часть остается на двулетнем побеге 
до осени, то их, как и условно-неопадающие 
генеративные побеги, необходимо учитывать 

в  составе  ТПС. Учитывая долговечность вегета­
тивных частей генеративных побегов, вариант 
ветвления и размер зоны отмирания вегетативных 
побегов у изученных видов можно выделить 
следующие архитектурные модули:

Рисунок 5. Архитектурные модули I–VII женских (а) и мужских (b) особей
Примечание:(красным цветом показаны отмирающие части побегов и опадающие части генеративных побегов)
Figure 5. Architectural modules I–VII of female (a) and male (b) specimens
Note: (red color shows dying parts of shoots and falling parts of generative shoots)
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Соцветие (inflorescence),
Вегетативная часть 
генеративного побега
(vegetative part of generative shoot)
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низких кустарников S. starkeana, S. rosmarinifolia, 
S. myrtilloides (Рис. 5–VII).

Выделенные архитектурные модули приве­
дены для типов ТПС 1:1 и 1:2, но, учитывая их план 
строения, можно составить архитектурные модули 
и для других типов ТПС.

Таким образом, жизненные формы бореальных 
видов ив подродов Salix и Vetrix формировались на 
основе разных архитектурных модулей (Табл. 9).

Особи деревьев и высоких кустарников аллю­
виальных видов подрода Salix формировались на 
основе трех архитектурных модулей: II модуля (S. alba, 
S. euxina); III модуля (S. pentandra) и V модуля (S. tri-
andra).

Жизненные формы видов ив подрода Vetrix по 
высоте разделены на три группы: высокие, средние, 
низкие. Особи видов ив подрода Vetrix различных жиз­
ненных форм формируются на основе шести архи­
тектурных модулей: I модуля (S. caprea, S.  vinogra-
dovii, S. gmelinii, S. acutifolia, S. viminalis), II модуля 
(S. myrsinifolia), IV модуля (S. aurita), V модуля (S. cine-
rea), VI модуля (S. lapponum), VII модуля (S. starkeana, 
S. rosmarinifolia) (Табл. 9).

В ы в о д ы
У рассматриваемых бореальных видов ив 

выявлено 11 жизненных форм, которые относятся 
к трем крупным категориям: дерево, кустарник и 
стланик. У деревьев описаны 3 жизненных формы; 
одноствольное дерево, мало- и многоствольное 
дерево аэроксильного или геоксильного происхож­
дения. Для кустарников характерно пять жизнен­
ных форм: аэроксильный кустарник, эпигеогенно-
геоксильный кустарник, гипогеогенно-геоксильный 
кустарник, низкий длинноксилоризомный гипо­
геогенно-геоксильный кустарник, деревце. У  стла­

Таблица 9. Жизненные формы и архитектурные модули бореальных видов ив 
Table 9. Life forms and architectural modules of boreal species of willows

Арх. модуль 
(architectural 

module)

Жизненные формы (life forms)
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

a b a b a b c a b a a b c a b c c c c
I + + + + + + +
II * * * * + +
III * * *
IV + + +
V * * + * + + *
VI +
VII + + + +

I модуль, развивающийся на базе акротонии 
с  одноэтапно-опадающими сережками. Характерен 
для высоких кустарников и деревьев (S. caprea, S. vino-
gradovii, S. gmelinii, S. acutifolia, S. viminalis) (Рис. 5–I).

II модуль, основанный на акротонии с  двуэ­
тапно-опадающими сережками. Характерен для 
деревьев и высоких кустарников (S. alba, S. euxina, 
S. myrsinifolia)(Рис. 5–II).

III модуль, основанный на акротонии 
с условно-неопадающими сережками. Характерен 
для S. pentandra (Рис. 5–III).

IV модуль, основанный на мезотонии с одно­
этапно-опадающими сережками. Характерен для 
кустарников средней величины (S. aurita) (Рис. 5–IV).

V модуль, основанный на мезотонии с  двуэ­
тапно-опадающими сережками. Характерен для 
кустарников средней величины (S. triandra, S.  cine-
rea) (Рис. 5–V).

VI модуль, основанный на базитонии с 
одноэтапно-опадающими сережками. Характерен 
для низких кустарников (S. lapponum) (Рис. 5–VI).

VII модуль, основанный на базитонии с двуэ­
тапно-опадающими сережками. Характерен для 

ников описано три жизненные формы: стла­
ник, факультативный стланик и полуводный 
длинноксилоризомный стланик.

В качестве архитектурного модуля кроны 
бореальных видов ив впервые предложена 
трехлетняя побеговая система, в составе которой 
выделен новый признак – долговечность вегета­
тивных частей генеративных побегов. На основе 
этого признака, а также интенсивности отмирания 
верхних метамеров побегов, варианта ветвления 
выделено 7 архитектурных модулей: 3 модуля 

Примечания: * – обозначены виды подрода Salix, + – Vetrix; под номерами 1–11 – жизненные формы (см. обзначение 
ранее); под номерами I–VII – типы архитектурных модулей (см. текст); высота: a – высокие, b – средней высоты, c – низкие
Notes: * – the species of the subgenus Salix, + – Vetrix; under numbers 1 –11 – life forms (see the information earlier); under 
numbers I –VII – types of architectural modules (see text); height: a – high, b – medium height, c – low
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у деревьев и высоких кустарников, 2 модуля у 
кустарников средней величины и 2 модуля у низких 
кустарников. Данный подход и разработанная 
методика изучения побегорасположения могут 
быть использованы для изучения модульной 
организации крон других древесных видов.

Архитектурные модули мужских и женских 
особей отличаются по степени разветвленности 
и числу годичных побегов. Женские растения 
для образования семян и плодов нуждаются в 
большей ассимиляционной поверхности и поэтому 
в большей степени разветвлены и имеют большее 
число годичных ассимилирующих побегов.
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Architectural modules and life forms of boreal willows of subgenera 
Salix and Vetrix 
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Eleven life forms of boreal willows are revealed. Our technique of studying of architectural modules 
bases on 3 characteristics: branching, the size of a zone of dying of vegetative shoots and the durability 
of vegetative parts of generative shoots. Seven architectural modules are described: with one-stage and 
two-stages falling-down generative shoots on base of acro-, meso- and bazitony and also with so called 
non-falling-down generative shoots on the basis of acrotony. Life forms of boreal types of willows of the 
subgenera Salix and Vetrix are formed on the basis of different architectural modules.
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