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АННОТАЦИЯ

В работе представлен обзор  онтогенезов 11 жизненных форм на примере 16 видов бореальных ив,  
относящихся к двум экологическим группам –  ​аллювиальным и неаллювиальным. Среди них на внутри-
видовом уровне наибольшее разнообразие жизненных форм обнаружено  у аллювиальных видов,  а наи-
меньшее –  ​у неаллювиальных. У исследованных видов выявлена поливариантность развития: структур-
ная и динамическая. В составе структурной поливариантности выделены морфологическая (в результате 
которой во  взрослом состоянии формируется две и более (до  четырех) жизненные формы) и размерная 
(выражается в изменении размеров и жизненного  состояния особи в пределах одного  онтогенетического  
состояния). Динамическая поливариантность связана с разной продолжительностью прегенеративного  
и генеративного  периодов онтогенеза. У всех аллювиальных и большинства неаллювиальных видов наблю-
дается преобладание генеративного  периода онтогенеза над прегенеративным. У особей двух жизненных 
форм неаллювиальных видов в ходе онтогенеза доминирует прегенеративный период. Аллювиальные виды 
освоили более узкий спектр  экологических условий по  сравнению с неаллювиальными. На внутривидовом 
уровне среди изученных видов наибольшее разнообразие жизненных форм выявлено  у аллювиальных 
видов (2–4 жизненные формы у каждого  вида),  а наименьшее – ​у неаллювиальных видов (1–3 жизненные 
формы у каждого  вида). Аллювиальные виды характеризуются наличием небольшого  числа длинных по-
бегов,  большим числом побегов средней длины и меньшим числом коротких,  что  определяет их большую 
высоту по  сравнению с неаллювиальными.

Ключевые слова: Salix,  аллювиальные и неаллювиальные виды,  жизненные формы,  онтоморфогенез,  
поливариантность развития.

С середины XX  в. тщательные исследо-
вания биологии различных видов древесных 
видов привели к разработке универсальных 
подходов и методов оценки индивидуально-
го  развития (онтогенеза) у деревьев [Зау-
гольнова,  1968;  Уранов,  1975;  Чистякова,  
1988;  Smirnova et al.,  1999;  Evstigneev,  Ko-
rotkov,  2016;  и др.],  кустарников [Мазурен-

ко,  1978,  1980;  Ревякина,  1988;  Истомина,  
Богомолова,  1991;  Широков,  1999;  Диденко,  
Евстигнеев,  2002;  Гаврилова,  2009;  Сагала-
кова,  Бардонова,  2011;  Жиленко,  Сорокопу-
дов,  2014],  кустарничков [Серебряков,  1962;  
Гатцук,  1974;  Мазуренко,  1986;  Черемушки-
на и др.,  2019;  Таловская и др.,  2020;  Фро-
лов,  2020],  что  позволяет проводить сопо-
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ставимые демографические исследования их 
популяций и составлять прогнозы существо-
вания лесов на планете. В конце XX  в. в по-
пуляционной биологии растений появилась 
концепция поливариантности развития [Во-
ронцова и др.,  1987;  Заугольнова и др.,  1988;  
Жукова,  1995],  согласно  которой онтомор-
фогенез особей стал рассматриваться не как 
строгая последовательность онтогенетических 
состояний,  а как их совокупность с различны-
ми взаимопереходами. Современная классифи-
кация поливариантности онтогенеза включает 
три надтипа: структурный,  динамический и 
функциональный. Первый связан со  способа-
ми размножения,  морфологией и размерами,  
второй –  ​с различными темпами онтогенеза,  
третий – ​с различиями в обмене веществ [Жу-
кова,  1995,  2001;  Поливариантность…,  2006].

Поливариантность онтоморфогенеза в меня-
ющихся условиях среды приводит к образова-
нию различных жизненных форм в пределах 
вида. Такое многообразие жизненных форм,  
характерных для каждого  вида в различных 
экологических условиях,  может характеризо-
вать его  различное положение в ценозе.

Повсеместное распространение видов рода 
Salix определяется разнообразием их жизнен-
ных форм и экологических особенностей. Одна-
ко  данные по  онтогенезу и жизненным формам 
охватывают только  небольшой круг ив Аркти-
ки,  Гипоарктики,  Северо-Востока и Южного  
Урала,  Дальнего  Востока России [Мазурен-
ко,  Хохряков,  1976;  Дервиз-Соколова,  1982;  
Мазуренко,  2001,  2010;   Гетманец,  2011].

На территории России и стран СНГ по  
данным разных авторов произрастает от 120 
[Скворцов,  1968] до  160 видов [Черепанов,  
1996]. Видовое разнообразие ив резко  возрас-
тает в зоне лесотундры и тундры,  до  самых 
крайних границ распространения раститель-
ности на севере Арктики,  а также заметно  
увеличивается с запада на восток [Анцифе-
ров,  1984]. Широкое распространение видов 
ив коррелирует с разнообразием их жизнен-
ных форм [Мазуренко,  2010].

По  литературным данным [Мазуренко,  
Хохряков,  1976;  Дервиз-Соколова,  1982;  
Мазуренко,  2010;  Гетманец,  2011] и ранее 
проведенным исследованиям [Недосеко,  2014,  
2018;  Недосеко,  Викторов,  2018] род Salix ха-
рактеризуется широким набором жизненных 
форм,  он включает одноствольные,  мало- 

или многоствольные деревья аэроксильного  
и геоксильного  происхождения,  аэроксиль-
ные и геоксильные кустарники,  кустарнички,   
стланики,  травянистые многолетники.

Анализ литературных данных показал,  
что  только  у 40 %  российских видов ив 
определены жизненные формы. Предложено  
несколько  разных классификаций,  которые 
не дают полного  представления о  биоморфо-
логии видов в роде Salix. В настоящее время 
отсутствуют полные сведения о  поливариант-
ности развития бореальных видов ив,  отно-
сящихся к двум экологическим группам –  ​ал-
лювиальным и неаллювиальным.

Цель работы –  анализ особенностей онто-
генеза и становления жизненных форм боре-
альных видов ив в разных эколого-ценотиче-
ских условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Полевые исследования проводились в те-
чение 1990–2018 гг. на территории Владимир-
ской,  Московской и Нижегородской областей.

Объектом исследования являлись боре-
альные виды ив. В настоящей работе исполь-
зована классификация рода Salix,  предло-
женная А. К. Скворцовым [1968,  Skvortsov,  
1999]. Название видов приведено  в соответ-
ствии с принципом приоритета МКБН;  ла-
тинские названия сверены с данными меж-
дународного  сайта International Plant Names 
Index;  название секций дано  по  A. K. Skvort- 
sov [1999].

Нами исследовано  16 видов ив,  принадле-
жащих к двум экологическим группам в за-
висимости от способности селиться на опре-
деленных типах субстрата [Скворцов,  1968]: 
аллювиальные (S. alba L.,  S. euxina I. V. Be-
lyaeva, S. acutifolia Willd., S. triandra L., 
S. viminalis L., S. gmelinii Pall., S. vinogra-
dovii A. Scvorts.) и неаллювиальные (S. ca-
prea L., S. pentandra L., S. aurita L.,  S. starkea-
na Willd., S. myrsinifolia Salisb., S. cinerea L., 
S. rosmarinifolia L., S. lapponum L., S. myrtil-
loides L.).

Определение жизненных форм ив про-
водилось по  современным классификаци-
ям деревьев [Чистякова,  1988] и кустарников 
[Истомина,  Богомолова,  1991]. Для выделе-
ния и характеристики онтогенетических со-
стояний видов ив использована классифи-
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кация Т. А. Работнова [1950],  дополненная 
А. А. Урановым [1975] и другими авторами. 
Определение онтогенетических состояний де-
ревьев и кустарников проведено  по  методи-
ке,  разработанной и апробированной многи-
ми авторами [Заугольнова,  1968;  Smirnova et 
al.,  1999;  Evstigneev,  Korotkov,  2016;  и др.].

Для каждого  исследуемого  растения опре-
делено  происхождение (семенное или вегета-
тивное) и жизненность. В своей работе мы вы-
деляем два уровня жизненности: нормальный 
и пониженный [Воронцова и др.,  1987].

В основе выделения побегов и побеговых 
систем кроны видов ив использованы три при-
знака: 1) длина междоузлий,  составляющих 
побег,  2) возраст побега,  3) наличие ветвле-
ния [Бобровская,  Бобровский,  1991].

С учетом трех названных признаков рас-
четное число  возможных вариантов побегов 
и побеговых систем достигает 12 [Недосеко,  
2015,  2018].

Графическое отображение полученных дан-
ных представлено  в виде диаграмм. Данные 
обработаны при помощи программ пакета Mi-
crosoft Office 2010 (Microsoft Word,  Microsoft 
Excel).

РЕЗУЛЬТАТЫ 

У изученных видов во  взрослом состоянии 
формируется 11 жизненных форм (табл. 1). Вы-
деленные жизненные формы относятся к двум 
крупным типам: деревья (S. alba, S. euxi
na, S. caprea, S. pentandra) и кустарники  

Т а б л и ц а  1 
Жизненные формы аллювиальных и неаллювиальных видов ив

Вид ив
Жизненная форма

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Аллювиальные виды

S. alba + + + +

S. euxina + + + +

S. acutifolia + + + +

S. triandra + + + +

S. viminalis + +

S. gmelinii + +

S. vinogradovii + +

n 3 2 2 2 1 5 3 1 3

% 13,6 9,1 9,1 9,1 4,6 22,7 13,6 4,6 13,6

Неаллювиальные виды

S. caprea + + +

S. pentandra + + +

S. aurita + + +

S. starkeana + + +

S. myrsinifolia + +

S. cinerea + + +

S. rosmarinifolia + +

S. lapponum +

S. myrtilloides +

n 2 2 2 3 1 4 4 2 1

% 9,5 9,5 9,5 14,4 4,8 19 19 9,5 4,8

П р и м е ч а н и е.  1 –  ​одноствольное дерево;  2 –  ​мало- и многоствольное аэроксильное дерево;  3 –  ​мало- 
и многоствольное геоксильное дерево;  4 –  ​факультативный стланик;  5 –  ​деревце;  6 –  ​аэроксильный кустарник;  
7 –  ​эпигеогенно-геоксильный кустарник;  8 –  ​гипогеогенно-геоксильный кустарник;  9 –  ​низкий длинноксилоризомный 
гипогеогенно-геоксильный кустарник;  10 –  ​полуводный длинноксилоризомный стланик;  11 –  ​стланик.
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(S. cinerea, S. aurita, S. starkeana, S. myrsini-
folia, S. rosmarinifolia, S. triandra, S. acuti-
folia, S. viminalis, S. gmelinii., S. vinogra-
dovii, S. myrtilloides, S. lapponum). Для двух 
видов деревьев (S. alba, S. euxina) и четы-
рех видов кустарников (S. acutifolia,  S. tri-
andra, S. cinerea, S. viminalis) описаны так-
же стланиковые жизненные формы [Недосеко,   
2018,  2020].

Выделенные жизненные формы имеют раз-
личную экологическую приуроченность,  и по-
этому по-разному представлены среди аллю-
виальных и неаллювиальных видов (рис.  1,  
табл. 1).

У аллювиальных и неаллювиальных видов 
изучено  по  9 жизненных форм: 7 характер-
ны для обеих экологических групп,  из них 4 
жизненные формы –  одноствольное дерево  
(1),  мало- и многоствольные деревья аэро
ксильного  и геоксильного  происхождения 
(2,  3),  эпигеогенно-геоксильный кустарник 
(7) –  встречаются примерно  в одинаковых 
долях;  жизненная форма деревце (5) в 3 раза 
чаще встречается у неаллювиальных видов;  
жизненная форма аэроксильный кустарник 
(6) в 5 раз чаще встречается у аллювиальных 
видов;  жизненная форма гипогеогенно-гео
ксильный кустарник в 4 раза чаще встреча-
ется у неаллювиальных видов. Две жизненные 
формы характерны только  для аллювиальных 
видов –  ​факультативный стланик и стланик;  
две жизненные формы характерны только  для 
неаллювиальных видов –  ​низкий длиннокси-

лоризомный гипогеогенно-геоксильный ку-
старник,  полуводный длинноксилоризомный 
стланик.

У всех представителей рода Salix семена 
мелкие,  без эндосперма с зелеными семядо-
лями,  просвечивающими через прозрачную 
семенную кожуру,  снабжены шелковистым 
хохолком,  который служит для распростране-
ния. Семена быстро  теряют всхожесть и про-
растают по  надземному типу (рис. 2).

Онтогенез особей жизненной формы од-
ноствольное дерево (рис. 3) изучен у S. alba, 
S. euxina, S. caprea, S. pentandra, которые 
встречаются вдали от речных пойм,  на бо-
лее сухих почвах,  при наличии верхушеч-
ного  и бокового  затенения. Высота деревь-
ев от 17,5–18 м (S. caprea, S. pentandra) 
до  22,5–25,5 м (S. alba, S. euxina),  продолжи-
тельность жизни от 80 (S. euxina) до  100 лет 
(S. caprea, S. pentandra, S. alba). Кроны ха-
рактеризуются наибольшим разнообразием 
вегетативных побегов. Проведенные исследо-
вания показали,  что  длительность прегене-
ративного  периода от общей длительности 
онтогенеза у S. pentandra составляет около  
23 %,  а у S. cарrеа,  S. alba,  S. euxina –  ​око-
ло  22 %,  длительность генеративного  пери-
ода S. pentandra –  ​71 %,  S. euxina –  ​72 %,  
у S. alba –  ​73 %.

Онтогенез особей жизненной формы мало- 
или многоствольное дерево аэроксильного 
происхождения изучен у S. alba, S. euxina, 
S. caprea и S. pentandra. Малоствольные де-

Рис. 1. Доля участия различных жизненных форм среди аллювиальных и неал-
лювиальных видов ив. По  горизонтали обозначены жизненные формы (названия 

жизненных форм см. табл. 1)
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ревья состоят из двух-трех близких по  диа-
метру средневозрастных генеративных пар-
циальных образований,  а многоствольные 
деревья –  ​из большого  числа (более трех).

Особи данной жизненной формы неаллюви-
альных видов S. caprea, S. pentandra селятся 
на слабо  затененных участках (опушках,  вы-
рубках,  насыпях),  характеризующихся зна-
чительно  меньшей сомкнутостью крон. Аллю-
виальные виды S. alba, S. euxina встречаются 
на открытых сухих участках пойм рек,  по  бе-
регам водоемов. Эта жизненная форма фор-
мируется на ранних этапах онтогенеза (im,  
v)  в результате образования новых скелет-
ных осей из надземно  расположенных спя-
щих почек.

По  сравнению с одноствольными деревья-
ми у мало- и многоствольных деревьев аэро
ксильного  происхождения меньше высота 
(до   10 м)  и продолжительность жизни ске-
летных осей (до  70 лет). Длительность преге-
неративного  периода от общей длительности 
онтогенеза составляет около  22,4–28 %,  дли-
тельность генеративного  периода –  ​64,3–69 %.

Онтогенез особей жизненной формы мало- 
или многоствольное дерево геоксильного 
происхождения изучен у S. alba, S. euxina, 
S. caprea, S. pentandra. Особи данной жизнен-
ной формы неаллювиальных видов S. caprea, 
S. pentandra встречаются в пределах одного  
растительного  сообщества,  что  и жизненные 
формы мало- и многоствольных аэроксильных 

Рис. 2. Фазы прорастания семян S. myrtilloides 
при t = 20 °C: 

а –  через 9 ч после начала проращивания;   
б –  через 18 ч;  в –  через 48 ч;  г –  через 110 ч

Рис. 3. Схема онтогенеза особей S. euxina жиз-
ненной формы одноствольное дерево.

Крестиками обозначены отмершие побеги
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деревьев (на опушках,  вырубках,  насыпях),  
однако  тяготеют к более сомкнутым участкам 
подобных ценозов,  характеризующихся зна-
чительно  большей сомкнутостью крон.

Геоксильные деревья аллювиальных видов 
S. alba, S. euxina отмечены в тех же местооби-
таниях,  что  и аэроксильные деревья (поймы 
рек,  берега водоемов),  но  преимущественно  
на более влажных участках. Данная жизнен-
ная форма формируется на ранних этапах 
онтогенеза (im,  v) в результате образования 
новых скелетных осей из подземно  располо-
женных спящих почек.

По  сравнению с одноствольными дере-
вьями у геоксильных деревьев меньше вы-
сота (9–11 м у S. caprea, S. pentandra;  15–
20 м у S. alba, S. euxina) и продолжительность 
жизни стволов (75–80 лет). Длительность пре-
генеративного  периода от общей длительности 
онтогенеза составляет около  24–27 %,  дли-
тельность генеративного  периода –  ​63–70 %.

Онтогенез особей жизненной формы фа-
культативный стланик (рис. 4) изучен у ал-
лювиальных видов S. alba, S. euxina,  произрас-
тающих на прирусловых валах крупных рек.

Особи испытывают ежегодное затопление 
полыми водами,  поэтому все побеги форми-
рования (будущие скелетные оси) ежегодно  
полегают в направлении тока воды,  заносят-
ся песком и укореняются. На время паводка 
скелетные оси затопляются водой до  уровня 
1,5 м,  поэтому на них образуются придаточ-
ные корни,  которые,  как и остатки раститель-
ности,  приносимые паводком,  можно  видеть 
на стволах и летом. На границе отхождения 
боковых ветвей (скелетных осей) от погре-

бенного  в песке ствола развиваются длинные 
придаточные корни,  расходящиеся в разные 
стороны (до  2,5 м) и закрепляющиеся в под-
вижном субстрате.

Продолжительность жизни основных ске-
летных осей небольшая –  ​до  30  лет,  ди-
аметр  их ствола достигает 25  см. При от-
мирании скелетных осей на их базальных 
участках (на границе грунта и выхода стволи-
ков) из спящих почек развиваются новые по-
беги формирования,  образующие новые ске-
летные оси. У особей стланиковой жизненной 
формы в связи с экстремальными условиями 
выработались следующие приспособления: 
небольшая продолжительность онтогенеза,  
большая скорость роста и ветвления побегов 
при их меньшем разнообразии в кроне,  при-
даточное укоренение и возникновение прида-
точных корней на затапливаемых половодьем 
стволах,  небольшая высота особей.

Онтогенез особей жизненной формы дерев-
це описан у S. aurita, S. starkeana, S. myrsini-
folia, S. acutifolia. Особи неаллювиальных ви-
дов (S. aurita, S. starkeana, S. myrsinifolia) 
растут на сухих почвах в лесах при нали-
чии затенения;  особи аллювиального  вида 
S. acutifolia встречаются на разнообразных 
субстратах (глинистых,  щебнистых),  чаще 
всего  в пределах населенных пунктов,  око-
ло  домов. Жизненная форма деревце состоит 
из одной основной скелетной оси с длитель-
ностью жизни до  20 лет (S. aurita, S. starkea-
na) и 30 лет (S. myrsinifolia) и достигает вы-
соты 1,5 м (S. aurita),  2,4 м (S. starkeana) или 
6,0 м (S. myrsinifolia). Длительность прегене-
ративного  периода у аллювиальных и неал-

Рис. 4. Схема онтогенеза особей S. alba 
жизненной формы факультативный 

стланик
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лювиальных видов от общей длительности он-
тогенеза составляет около  37 %,  длительность 
генеративного  периода –  54 %.

Недостаток освещения и сухость субстра-
та –  ​экологические факторы,  которые не дают 
возможности особям данной жизненной фор-
мы сформировать более одного  стволика. 
В основном они небольшой высоты,  с одним 
стволиком и низкорасположенной кроной с не-
большим числом вариантов побегов.

Онтогенез особей жизненной формы аэрок-
сильный кустарник (рис. 5) изучен у S. myr- 
sinifolia, S. triandra, S. acutifolia, S. vimina-
lis, S. gmelinii, S. vinogradovii,  которые засе-
ляются на возвышенных участках пойм рек,  
на более сухих участках при наличии боково-
го  и верхушечного  затенения.

Жизненная форма аэроксильного  кустар-
ника формируется на ранних этапах онтоге-
неза (имматурное,  виргинильное онтогенети-
ческие состояния) в результате образования 
новых стволиков (основных скелетных осей) 
из надземно  расположенных спящих почек.

По  сравнению с аэроксильными деревья-
ми у аэроксильных кустарников меньше об-
щая высота и продолжительность жизни ос-
новных скелетных осей. Морфологически 
аэроксильный куст представляет собой систе-
му сменяющих друг друга основных скелет-
ных осей с длительностью жизни от 25–27 лет 
(S. myrsinifolia, S. triandra, S. vinogradovii) до  
30–33 лет (S. acutifolia, S. viminalis, S. gme-
linii) и высотой 5 м (S. triandrа,  S. myrsinifo-
lia),  7 м (S. viminalis, S. gmelinii),  8 м (S. vi-

nogradovii),  10 м (S. acutifolia). Длительность 
прегенеративного  периода у аллювиальных 
33–42 %  и неаллювиальных видов –  ​45 %,  
длительность генеративного  периода 53–63 
и 55 %  соответственно.

Онтогенез особей жизненной формы эпи-
геогенно-геоксильный кустарник (рис.  6) 
изучен у S. cinerea, S. rosmarinifolia, S. aurita, 
S. acutifolia, S. starkeana, S. triandra, S. vino-
gradovii,  которые произрастают на достаточ-
но  увлажненных вторичных местообитани-
ях на разнообразном субстрате: на открытых 
участках заболоченных или заливных лугов,  
на опушках леса при отсутствии верхнего  
яруса растительности.

Морфологически эпигеогенно-геоксильный 
кустарник представляет собой надземно  обра-
зующуюся систему основных скелетных осей,  
которые впоследствии втягиваются в почву,  
образуя каждый раз свою систему придаточ-
ных стеблевых корней. Длительность жиз-
ни до  20–25 лет (S. aurita, S. rosmarinifolia, 
S. starkeana),  27–30 лет (S. acutifolia, S. cine-
rea,  S. triandra, S. vinogradovii),  высота 2,5–
3,4 м (S. aurita, S. rosmarinifolia, S. starkeana),  
5,0–7,5 м (S. acutifolia, S. cinerea,  S. triandra, 
S. vinogradovii).

Длительность онтогенеза у особей данной 
жизненной формы до  30 лет,  максимальная 
высота аллювиальных видов 6,0–7,5 м,  неал-
лювиальных видов –  ​2,5–5,0 м;  диаметр  ство-
лика у аллювиальных видов 8–18 см у неал-
лювиальных видов –  ​2–11  см. Длительность 
прегенеративного  периода у аллювиальных 

Рис. 5. Схема онтогенеза особей S. acutifolia 
жизненной формы аэроксильный кустарник
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видов от общей длительности онтогенеза со-
ставляет около  32–35 %,  у неаллювиальных 
видов –  ​38–41 %;  длительность генеративно-
го  периода у аллювиальных видов 57–61 %,  
у неаллювиальных –  ​48–54 %.

Онтогенез особей жизненной формы гипо-
геогенно-геоксильный кустарник (рис. 7) опи-
сан у S. cinerea, S. rosmarinifolia, S. aurita, 
S. starkeana, S. triandra.

Особи данной жизненной формы произ-
растают по  песчаным берегам рек на хорошо  
аэрируемых субстратах (S. cinerea, S. triand- 
ra),  по  опушкам лесов при наличии верхнего  
и бокового  затенения (S. rosmarinifolia, S. au-
rita, S. starkeana).

Морфологически гипогеогенно-геоксильный 
куст представляет собой небольшое число  ос-
новных скелетных осей примерно  одинаково-
го  возраста,  которые образуются подземно  
и в кусте не замещаются,  что,  видимо,  свя-
зано  с недостатком света. Скелетные оси до-
стигают высоты от 3,2–4,0 м (S. aurita, S. ros-
marinifolia, S. starkeana),  5,5  м (S. cinerea) 
до  8,5  м (S. triandra) с длительностью жиз-
ни 25–28  лет (S. aurita, S. rosmarinifolia, 
S. starkeana) или 35 лет (S. cinerea, S. triandra).

Длительность прегенеративного  периода 
у аллювиальных видов от общей длительно-
сти онтогенеза составляет около  31 %,  у неал-
лювиальных – ​28–36 %;  длительность генера- 

Рис. 6. Схема онтогенеза особей S. vinogradovii жизненной формы эпигеогенно-геоксильный кустарник

Рис. 7. Схема онтогенеза особей S. triandra 
жизненной формы гипогеогенно-геоксиль-

ный кустарник
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тивного  периода у аллювиальных видов –  ​
58 %,  у неаллювиальных –  ​49–68 %.

Онтогенез особей жизненной формы низкий 
длинноксилоризомный гипогеогенно-гео- 
ксильный кустарник описан у S. lapponum, 
S. myrtilloides,  которые произрастают на бед-
ных минеральными веществами болотистых 
субстратах,  в условиях которых наблюдает-
ся стояние воды на поверхности при наличии 
верхнего  яруса травяной и древесной расти-
тельности.

Морфологически низкий длинноксилори-
зомный гипогеогенно-геоксильный куст состо-
ит из небольшого  числа основных скелетных 
осей примерно  одинакового  возраста,  которые 
образуются на подземном ксилоризоме. Ске-
летные оси достигают высоты 1,0–1,7 м,  дли-
тельность их жизни 13–15 лет. Болотные виды 
данной жизненной формы имеют небольшую 
продолжительность онтогенеза,  выработа-
ли следующие приспособления: способность 
быстрого  укоренения,  образование длин-
ных ксилоризомов,  небольшую высоту особей 
и уменьшение разнообразия побегов и побего-
вых систем в кроне.

Длительность прегенеративного  периода 
от общей длительности онтогенеза составля-
ет около  52–57,5 %,  длительность генератив-
ного  периода –  ​37–42 %.

Онтогенез особей жизненной формы по-
луводный длинноксилоризомный стланик 
(рис.  8) изучен у ивы пепельной,  базальная 
часть которой постоянно  растет в воде на глу-
бине до  1 м на небольшом расстоянии от бере-

га (2–7 м). У растений этой жизненной формы 
длинный ксилоризом расположен на дне во-
доема,  его  укоренение происходит с помощью 
придаточных корней,  длина которых доходит 
до  30–45 см. От ксилоризома отходят стволи-
ки,  вырастающие до  2 м,  с продолжительно-
стью онтогенеза до  15 лет.

Проростки не найдены,  поэтому начало  
жизни этого  растения в водной среде не опи-
сано. Возможно,  семена прорастают на влаж-
ных прогнивших бревнах,  поскольку мы неод-
нократно  встречали j- и im-особи S. cinerea 
на плавающих бревнах. Есть вероятность,  что  
такие растения падают на дно,  когда их “суб-
страт” сгнивает. Или,  возможно,  имматурные 
и более взрослые особи с половодьем попадают 
в водоемы и укореняются на небольшой глу-
бине. При этом образуется множество  при-
даточных корней на скелетной оси,  которая 
прижимается к субстрату. Так образуется 
ксилоризом. Развитие основных скелетных 
осей начинается из спящих почек ксилоризо-
ма,  который расположен на дне водоема. Ли-
митирующим фактором формирования данной 
жизненной формы выступает солнечная инсо-
ляция,  проходящая сквозь толщу воды. По
этому на глубине более 1 м особи данной жиз-
ненной формы не встречаются.

Длительность прегенеративного  периода 
от общей длительности онтогенеза составля-
ет около  46,6 %,  длительность генеративного  
периода –  ​40 %.

В связи с полуводным образом жизни у рас- 
тений S. cinerea жизненной формы полувод

Рис. 8. Схема онтогенеза особей S. cinerea 
жизненной формы полуводный длинно- 

ксилоризомный стланик
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ный длинноксилоризомный стланик выражены 
морфологические и анатомические признаки 
гидрофитных растений. В частности,  тонкие 
листовые пластинки,  расположенные под во-
дой,  совсем не имеют опушения,  а надводные 
с незначительным редким опушением;  пери-
дерма подводных частей побегов не покрыта 
характерным бархатистым налетом;  находя-
щиеся в воде придаточные корни имеют ярко  
выраженную систему межклетников,  запол-
ненную воздухом. Благодаря им осуществля-
ются газообмен и проникновение кислорода 
к органам,  которые испытывают в нем недо-
статок.

Онтогенез особей жизненной формы стла-
ник описан у аллювиальных видов кустар-
ников S. acutifolia,  S. triandra,  S. viminalis. 
Такая жизненная форма развивается под вли-
янием весенних полых вод в условиях при-
русловых валов крупных рек. Образующая-
ся в начале онтогенеза основная скелетная ось 
полегает по  направлению тока воды,  а в по-
следующие годы становится погребенной на-
носным аллювием. От этой погребенной части 
развиваются недолго  живущие скелетные оси 
небольшого  диаметра и высоты. От погребен-
ной части отходят придаточные корни,  часть 
которых играет удерживающую роль в под-
вижном субстрате (их длина до  4 м,  они на-
правлены в разные стороны).

Выделенные жизненные формы бореаль-
ных видов ив характеризуются эколого-био-
логическими и морфологическими особен-
ностями: 1)  большим светолюбием,  которое 
способствует формированию исходных аллю-
виальных видов около  русла рек;  2) полега-
нием стволиков под напором паводковой воды,  
которое способствует выживаемости побеговой 
системы;  3) саблевидным изгибанием базаль-
ных частей стволиков,  которое способствует 
дальнейшему укоренению и пространствен-
ному закреплению территории;  4) активным 
придаточным корнеобразованием на нижней 
части стволиков и ксилоризомах.

Обзор  онтогенезов особей различных жиз-
ненных форм бореальных видов ив подро-
дов Salix и Vetrix выявил,  что  для большин-
ства видов (для всех аллювиальных видов и 7 
видов (77,7 %) неаллювиальных) характерна 
морфологическая поливариантность развития,  
в результате которой во  взрослом состоянии 
формируется две и более (до  четырех) жиз-

ненные формы. У неаллювиальных видов 
S. lapponum и S. myrtilloides этот тип полива-
риантности не обнаружен,  что  связано  с од-
нотипными условиями произрастания видов.

На внутривидовом уровне среди изученных 
видов наибольшее разнообразие жизненных 
форм выявлено  у аллювиальных видов (2–4 
жизненные формы у каждого  вида),  а наи-
меньшее –  ​у неаллювиальных видов (1–3 
жизненные формы у каждого  вида).

У всех изученных видов выявлена раз-
мерная поливариантность,  которая выража-
ется в изменении размеров и жизненного  со-
стояния (нормальный и пониженный уровень 
жизненности) особи в пределах одного  онто-
генетического  состояния. Особи нормальной 
жизненности характеризуются более мощны-
ми побеговой и корневой системами;  они опре-
деляют положение вида в фитоценозе и обес
печивают самоподдержание популяции. Особи 
пониженной жизненности в каждом онтогене-
тическом состоянии составляют определенный 
резерв и служат для удержания территории.

Продолжительность прегенеративного  и 
генеративного  периодов в ходе онтоморфо-
генеза изученных жизненных форм различ-
на (рис. 9).

В онтогенезе различных жизненных форм 
аллювиальных и неаллювиальных видов вы-
явлено  различное соотношение прегенератив-
ного  и генеративного  периодов. Это  характе-
ризует динамическую поливариантность. Так,  
у аллювиальных видов жизненной формы од-
ноствольное дерево,  мало- и многоствольное 
дерево  аэроксильного  и геоксильного  про-
исхождения генеративный период онтогене-
за преобладает над прегенеративным в 2,5–
3 раза,  у видов обеих экологических групп 
жизненной формы кустарник (эпигеоген-
но-геоксильный,  гипогеогенно-геоксильный,  
аэроксильный,  деревце) также преобладает 
генеративный период (до  1,5 раза),  а у осо-
бей неаллювиальных видов жизненной фор-
мы низкий длинноксилоризомный гипогео-
генно-геоксильный кустарник и полуводный 
стланик прегенеративный период преоблада-
ет над генеративным (в 1,2–1,4 раза).

В отличие от неаллювиальных видов,  в кро- 
нах аллювиальных видов выделены длинные 
побеги (до  3,9 %),  содержание побегов сред-
ней длины больше на 15–30 %,  а содержание 
коротких меньше на 30 %,  что  обусловливает  
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Рис. 9. Соотношение различных периодов в онтогенезе различных жизненных форм бореальных видов ив

Жизненные формы: 1 –  одноствольное дерево,  2 –  ​мало- и многоствольное аэроксильное дерево,  3 –  ​мало- и много-
ствольное геоксильное дерево,  4 –  ​эпигеогенно-геоксильный кустарник,  5 –  ​гипогеогенно-геоксильный кустарник,  
6 –  ​аэроксильный кустарник,  7 –  ​деревце,  8 –  ​полуводный длинноксилоризомный стланик,  9 –  ​низкий длиннокси-

лоризомный гипогеогенно-геоксильный кустарник

Рис. 10. Доля участия (%) типов побегов у различ-
ных жизненных форм аллювиальных видов ив:

1 –  ​деревья,  2 –  ​аэроксильный кустарник,  3 –  ​
эпигеогенно-геоксильный кустарник,  4 –  ​гипогео-

генно-геоксильный кустарник

Рис. 11. Доля участия (%) типов побегов различных 
жизненных форм неаллювиальных видов ив:

1 –  ​эпигеогенно-геоксильный кустарник,  2 –  ​гипогео-
генно-геоксильный кустарник,  3 –  ​деревце,  4 –  ​низкий 
длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксильный кустар-

ник,  5 –  ​полуводный длинноксилоризомный стланик
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их большую высоту [Недосеко,  2015,  2018] 
(рис. 10,  11).

Выявленная поливариантность развития 
видов ив характеризует их различное поло-
жение в ценозах.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование и анализ работ 
других авторов [Афонин,  2006;  Гетманец,  
2011] позволяет сделать вывод,  что  бореаль-
ные виды ив эволюционировали в следующих 
адаптивных зонах: низких и высоких участ-
ках пойм,  прирусловых валах крупных рек,  
более сухих внепойменных местообитаниях 
(лесных биоценозах,  различных вторичных 
местообитаниях),  болотах,  стоячих водоемах 
(рис. 12). В каждой зоне сформировались жиз-
ненные формы,  наиболее полно  соответству-
ющие тем или иным экологическим условиям. 
В поймах у аллювиальных видов ив сфор-
мировались жизненные формы одно-,  мало- 
и многоствольных деревьев,  а также высоких 
аэроксильных и гипогеогенно-геоксильных ку-
старников. Причем на низких участках поймы 
преобладали жизненные формы мало- и мно-
гоствольных деревьев (1,  2),  а также высоких 
гипогеогенно-геоксильных кустарников (3а);  
на возвышенных,  более сухих участках поймы 
образовалась жизненная форма одноствольное 
дерево  (4) и аэроксильный кустарник (5).

Выходя за пределы пойм,  жизненные фор-
мы ив стали претерпевать изменения. На от-
крытых увлажненных опушках березово-со-
сновых лесов,  на лугах с увлажненными 
субстратами формировалась вегетативно-под-
вижная жизненная форма эпигеогенно-геок-
сильный кустарник (6),  которая характерна 
как для аллювиальных,  так и неаллювиаль-
ных видов. При этом кустарники становились 
более низкими,  базальные части анизотроп-
ных стволиков укоренялись придаточными 
корнями. На затененных,  увлажненных участ-
ках лесов образовалась жизненная форма ги-
погеогенно-геоксильный кустарник (3б) более 
низкой высоты,  чем в поймах. Данные жиз-
ненные формы характерны в основном для 
неаллювиальных видов: S. rosmarinifolia, 
S. aurita, S. starkeana. На сухих субстра-
тах под пологом древесного  яруса сформи-
ровалась жизненная форма деревце (S. auri-
ta, S. starkeana) (7). Особи данной жизненной 
формы небольшой высоты,  с одним стволи-
ком и низко  расположенной кроной с неболь-
шим числом вариантов побегов. У неаллюви-
альных видов (S. caprea) в лесах встречается 
жизненная форма одноствольное дерево  (4а),  
на опушках лесов и других типах открытых 
местообитаний –  ​жизненные формы много-
ствольные аэроксильные и геоксильные де
ревья (1а,  2а) более низкой высоты,  чем у ал-
лювиальных видов в поймах.

Рис. 12. Направления адаптивной радиации жизненных форм бореальных видов ив подродов Salix и Vetrix

Стрелка слева –  ​гигрофильная линия,  стрелка справа –  ​ксерофильная линия
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У аллювиальных видов в условиях при-
русловых валов крупных рек сформировались  
стланиковые формы роста,  которые характе-
ризуются быстрым развитием. Так,  в связи 
с произрастанием в условиях механического  
воздействия паводковой воды у ив происхо-
дит полегание стволов и ветвей и образует-
ся жизненная форма факультативный стла-
ник (8,  9). У особей стланиковой жизненной 
формы в связи с экстремальными условия-
ми выработались следующие приспособления: 
небольшая продолжительность онтогенеза,  
большая скорость роста и ветвления побегов 
при их меньшем разнообразии в кроне,  при-
даточное укоренение и возникновение прида-
точных корней на затапливаемых половодьем 
стволах,  небольшая высота особей.

В условиях малопроточных водоемов неко-
торые неаллювиальные виды (S. cinerea) ста-
ли вести полуводный образ жизни. В связи 
с этим у них образовалась жизненная фор-
ма полуводный длинноксилоризомный стла-
ник (10). Нижняя часть таких особей находит-
ся под водой до  уровня 1 м,  поэтому у них 
выражены морфологические и анатомиче-
ские признаки гидрофитных растений. Дан-
ная жизненная форма характеризуется малой 
продолжительностью жизни,  небольшой вы-
сотой и меньшим разнообразием побегов и по-
беговых систем в кроне. Кроме того,  важны 
приспособления в корневой системе: на длин-
ных ксилоризомах,  лежащих на дне,  образу-
ется большое число  укореняющих придаточ-
ных корней,  а на границе с воздушной средой 
в воде на стволиках –  ​дыхательные корни.

На сфагновых болотах скелетные оси по-
гружались в моховую подушку,  укоренялись 
там с помощью придаточных корней,  образуя 
жизненную форму низкий длинноксилори-
зомный гипогеогенно-геоксильный кустарник 
(11),  которая характерна для неаллювиаль-
ных видов. Растения S. myrtilloides данной 
жизненной формы произрастают на бедных 
минеральными веществами болотистых суб-
стратах,  в условиях которых наблюдает-
ся стояние воды на поверхности. Такие особи 
имеют небольшую продолжительность онтоге-
неза,  выработали следующие приспособления: 
способность быстрого  укоренения,  образова-
ние длинных ксилоризомов,  небольшую высо-
ту особей и уменьшение разнообразия побегов 
и побеговых систем в кроне. На осоково-вей-

никовых болотах встречается жизненная фор-
ма одноствольного  дерева (4б),  более низкой 
высоты,  чем у аллювиальных видов в пойме.

Таким образом,  у бореальных видов ив 
в условиях вне поймы трансформация жиз-
ненных форм шла в двух разных направле-
ниях: 1) увеличение гигрофильности: от пере-
увлажненных участков до  обитания в стоячих 
водоемах (неаллювиальные виды) или проточ-
ных водоемах (аллювиальные виды);  2) увели-
чение ксероморфности: от переувлажненных 
участков до  мезофильных участков лесов (ал-
лювиальные виды) и открытых сухих возвы-
шенных местообитаний (аллювиальные и не-
аллювиальные виды) (рис. 12).

Условия обитания существенным обра-
зом отразились на биологии и морфологии 
ив,  и в первую очередь,  на структуре их по-
бегов. В отличие от неаллювиальных видов 
в кронах аллювиальных в незначительном 
количестве присутствуют удлиненные по-
беги (до   3,86 %),  содержание побегов сред-
ней длины больше на 15–30 %,  а укорочен-
ных –  меньше на 30 %. Это  связано  с тем,  
что  неаллювиальные виды могут произрас-
тать на разнообразном субстрате,  они менее 
требовательны к аэрации почв,  часто  выносят 
заболачивание и большую затененность. В от-
личие от неаллювиальных видов,  аллювиаль-
ные поселяются на открытых местообитани-
ях,  аэрируемых субстратах вдоль рек,  что  
и отражается на размерах особей,  их побегов 
и побеговых систем.

ВЫВОДЫ

1. У 16 видов бореальных ив выделено  11 
жизненных форм. У аллювиальных и неал-
лювиальных видов изучено  по  9 жизненных 
форм,  семь из которых характерны для обе-
их экологических групп. Среди аллювиальных 
и неаллювиальных видов ив чаще встречаются 
четыре жизненные формы: одноствольное де-
рево,  мало- и многоствольные деревья аэро
ксильного  и геоксильного  происхождения,  
эпигеогенно-геоксильный кустарник. Жизнен-
ные формы деревце и гипогеогенно-геоксиль-
ный кустарник встречаются преимущественно  
у неаллювиальных видов,  а жизненная форма 
аэроксильный кустарник –  ​у аллювиальных 
видов. Жизненные формы факультативный  
стланик и стланик характерны только  для ал-
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лювиальных видов;  жизненные формы низкий 
длинноксилоризомный гипогеогенно-геоксиль-
ный кустарник,  полуводный длинноксилори-
зомный стланик –  ​только  для неаллювиаль-
ных видов.

2. В популяциях изученных видов ив выяв-
лена поливариантность развития: структур-
ная и динамическая. В составе структурной 
поливариантности выделены морфологическая 
и размерная. Морфологическая поливариант-
ность развития наблюдается у 100 %  аллюви-
альных видов и у 77,7 %  –  неаллювиальных. 
Размерная поливариантность выявлена у всех 
аллювиальных и неаллювиальных видов,  что  
можно  рассматривать как важнейший меха-
низм адаптации в популяциях изученных ив.

3. Динамическая поливариантность связа-
на с разной продолжительностью прегенера-
тивного  и генеративного  периодов онтогенеза. 
У всех аллювиальных и большинства неаллю-
виальных видов наблюдается преобладание ге-
неративного  периода онтогенеза над прегене-
ративным. У особей двух жизненных форм 
неаллювиальных видов в ходе онтогенеза пре-
обладает прегенеративный период.

4. Аллювиальные виды освоили узкий 
спектр  экологических условий: сходные ус-
ловия в пойме или в увлажненных внепой-
менных участках. Неаллювиальные виды за-
няли более широкий спектр  местообитаний: 
пойменные,  внепойменные местообитания,  
болота,  стоячие водоемы. На внутривидо-
вом уровне среди изученных видов наиболь-
шее разнообразие жизненных форм выявлено  
у аллювиальных видов (2–4 жизненные фор-
мы у каждого  вида),  а наименьшее –  ​у не-
аллювиальных видов (1–3 жизненные формы 
у каждого  вида).

5. Аллювиальные виды характеризуются 
наличием небольшого  числа длинных побе-
гов,  большим числом побегов средней длины 
и меньшим числом коротких,  что  определя-
ет их большую высоту по  сравнению с неал-
лювиальными.
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Polyvariety of ontogeny of alluvial and non-alluvial species of 
Salix L. (Salicaceae) of the boreal zone of Eurasia
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The paper presents an overview of  ontogeny of  11 life forms on the example of  16 species of  boreal 
willows belonging to two ecological groups –  ​alluvial and non-alluvial. At the intraspecific level,  among the 
studied species,  the greatest variety of  life forms was found in alluvial species,  and the smallest in non-al-
luvial species. In the species studied,  polyvariety of  evolution was revealed: structural and dynamic. As part 
of  the structural polyvariety,  morphological (as a result of  which two or more (up to 4) life forms are formed 
in the adult state),  dimensional (expressed in changing the size and life state of  an individual within one 
ontogenetic state) are distinguished. Dynamic polyvariety is associated with different duration of  pre-gen-
erative and generative periods of  ontogeny. In all alluvial and most non-alluvial species,  the predominance 
of  the generative period of  ontogeny over the generative one is observed. In individuals of  two life forms 
of  non-alluvial species,  the pre-generative period prevails during ontogeny. Alluvial species have mastered a 
narrower range of  environmental conditions compared to non-alluvial ones. At the intraspecific level,  among 
the studied species,  the greatest variety of  life forms was found in alluvial species (2–4 life forms in each 
species),  and the smallest in non-alluvial species (1–3 life forms in each species). Alluvial species are charac-
terized by the presence of  a small number of  long shoots,  a large number of  shoots of  medium length and 
a smaller number of  short ones,  which determines their high height compared to non-alluvial ones.

Key words: Salix,  alluvial and non-alluvial species,  life forms,  ontomorphogenesis,  polyvariety of  evo-
lution.


