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Аннотация. Исследованы структурные особенности организации кроны у особей дуба черешчатого 
(Quercus robur L.), произрастающих в пойменных сообществах низовьев р. Кострома. Строение кроны 
анализировали у особей прегенеративного и генеративного периодов онтогенеза. Проведены измерения 
морфометрических параметров, установлены направление роста, характер нарастания, план организации 
побеговых систем. Изучены ствол (ось I видимого порядка) и скелетные оси кроны — ветви от ствола (оси 
II видимого порядка) и ветви II порядка (оси III видимого порядка). Описаны особенности размещения вет-
вей вдоль ствола. Показано, что в различных условиях освещения преобладающим способом формирова-
ния кроны является образование ортотропного ствола с единичными вильчатыми структурами, от которого 
отходят преимущественно восходящие ветви. В средневозрастном генеративном состоянии увеличивается 
доля особей со значительным участием полиархических элементов в составе ствола и ветвей, а также с 
продолжительной зоной плагиотропных ветвей на стволе.

Ключевые слова: дуб черешчатый, биоморфология, структура кроны, план организации побеговых 
систем, ствол, ветви.
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Abstract. The article studies the structural features of the crown in Quercus robur L. specimens growing 
in floodplain communities of the lower reaches of the Kostroma River. The crown structure was analyzed in 
specimens of the pregenerative and generative periods of ontogenesis. Morphometric parameters were measured, 
the growth direction, the character of growth, the plan of organization of the main skeletal axes of the crown were 
established. The trunk (axis of the first visible order) and the skeletal axes of the crown — branches from the trunk 
(axes of the second visible order) and branches of the second order (axes of the third visible order) were studied. 
The features of the placement of branches along the trunk are described. It is shown that under different lighting 
conditions, the predominant method of crown formation is the formation of an orthotropic trunk with single 

© Стаменов М. Н., 2025



БИОЛОГИЧЕСКИЕ НАУКИ / BIOLOGICAL SCIENCES

Вестник Оренбургского государственного педагогического университета
Электронный научный журнал (online). ISSN 2303-9922. http://vestospu.ru

2025. № 2 (54) 85

forked structures, from which mainly ascending branches depart. In the mature generative stage, the proportion of 
individuals with a significant participation of polyarchic elements in the trunk and branches, as well as with a long 
zone of plagiotropic branches on the trunk, increases.

Keywords: pedunculate oak, biomorphology, crown structure, plan of organization of the shoot systems, 
trunk, branches.
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Введение
Одной из важнейших задач экологической морфологии растений можно считать ана-

лиз организации побеговых систем и жизненных форм видов в различных частях их аре-
алов. Данное направление исследований особенно перспективно для видов, обладающих 
широким ареалом и высокой пластичностью, в частности для дуба черешчатого (Quercus 
robur L.). 

Морфологическая изменчивость Q. robur была рассмотрена еще И. Г. Серебряковым 
[15]. Впоследствии онтогенез вида в условиях пойменных сообществ и сосняков на юге 
зоны хвойно-широколиственных лесов (Брянская область) был детально описан в ра-
ботах О. И. Евстигнеева и Н. В. Коротковой [6; 7]. В упомянутых работах особенности 
строения кроны Q. robur и ее преобразования в ходе развития особи изучены главным 
образом на примере той части ареала, которая достаточно близка к его экологическому 
оптимуму. Однако в исследованиях по экологической морфологии Q. robur не менее важ-
но уделять внимание и краевым частям ареала. В рамках данного направления можно 
отметить работы, выполненные вблизи юго-восточной границы сплошного распростра-
нения Q. robur [1; 9]. 

В то же время популяции Q. robur, расположенные в северной части его ареала, в 
подзоне южной тайги, до недавнего времени оставались довольно слабо освещенными 
с точки зрения организации побеговых систем и разнообразия габитуса особей. Так, по 
сути единственной биоморфологической работой по северным дубравам являлась публи-
кация В. В. Дятлова [5]. В 2024 г. представления об особенностях организации наиболее 
крупных осей в кроне Q. robur в северной части ареала были расширены после выхода 
публикации по материалам исследований в Ярославской области [16].

В связи с этим целью данной работы мы определили анализ конструктивной органи-
зации кроны у особей Q. robur в подзоне южной тайги.

Объекты и методы исследований
Исследования проведены вблизи г. Костромы на территории памятника природы 

«Аганинская дубрава» и в примыкающих участках луговых фитоценозов (рис. 1). Далее 
в тексте весь район исследований обозначен как Аганинская дубрава.

Для территории исследований характерен умеренно континентальный климат. С по-
зиций физико-географического районирования памятник природы расположен на Ко-
стромской низине [12], на цокольной террасе долины р. Кострома [14]. Подстилающими 
породами являются аллювиальные пески, на которых сформировались дерново-подзо-
листые среднегумусированные почвы [12]. Территория исследований входит в подзону 
южной тайги и относится к Северодвинско-Верхнеднепровской подпровинции Северо-
европейской таежной провинции [3]. На территории памятника природы фитоценозы 
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представлены фрагментами дубрав неморально-разнотравных, липняков неморальных, 
молодых и средневозрастных мелколиственных лесов, а также пойменных лугов с под-
ростом деревьев и кустарниками.

Рис. 1. Район исследований. Закрашенный контур соответствует границам Костромской области. 
Красная звездочка показывает расположение места исследований. На врезке — фрагмент космоснимка 
в районе памятника природы «Аганинская дубрава». Красный квадрат — площадь, в пределах которой 
проводили исследования

Объект исследования — Q. robur — выполняет функцию средообразующего вида, 
или вида-эдификатора [2]. Северная граница ареала вида проходит в пределах подзоны 
южной тайги [13], к которой относится и юго-запад Костромской области.

Особи Q. robur учитывали маршрутным методом на площади примерно 10 га в наи-
более освещенных местообитаниях:

1. Окна площадью 20—100 м2 в дубняках неморально-разнотравных, вероятно, ис-
пытавшие выборочные рубки древостоя. Исследовали средневозрастные и старые гене-
ративные особи Q. robur,  расположенные в центре или по периферии окна.

2. Березняки разнотравные.
3. Опушки дубняков неморально-разнотравных с зарослями кустарников и подро-

стом деревьев. Опушки в ряде случаев появились также в результате выборочных рубок.
4. Участки пойменных лугов с зарослями кустарников и подростом деревьев.
Всего исследовано 228 особей (табл. 1).

Таблица 1
Распределение исследованных особей Quercus robur по местообитаниям 

Местообитание Онтогенетическое состояние
im v g1 g2 g3

1 1 1 28 2
2 5 2
3 7 37 7 62 5
4 13 27 4 22 5

Примечание. Номера местообитаний соответствуют их перечню в тексте. Индексы онтогенетических 
состояний: im — имматурное, v — виргинильное, g1 — молодое генеративное, g2 — средневозрастное ге-
неративное, g3 — старое генеративное.
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У каждой анализируемой особи Q. robur определяли онтогенетическое состояние в 
соответствии с ранее разработанными в популяционно-биологических исследованиях 
деревьев методиками [4; 19]. У части деревьев устанавливали календарный возраст, из-
меряли общую высоту, диаметр на высоте почвы или груди, радиус кроны по четырем 
проекциям. У имматурных, виргинильных и недавно перешедших в молодое генератив-
ное состояние особей измеряли длины годичных побегов, сформировавшихся в составе 
ствола и крупных ветвей за два-три последних года. Календарный возраст в прегенера-
тивном периоде и у недавно перешедших в молодое генеративное состояние деревьев 
определяли по числу почечных колец на стволе. Точному установлению возраста может 
препятствовать наличие Ивановых побегов. Мы выявили, что данный тип побегов нере-
гулярно образуется в составе ствола только у части виргинильных и молодых генератив-
ных особей, начиная с 13—15-го года жизни дерева. При этом годичные побеги осей II 
видимого порядка практически не включают Ивановы побеги. В связи с этим если хотя 
бы один годичный побег ствола состоял из двух элементарных побегов, то число приро-
стов ствола сравнивали с числом приростов ветвей и на этом основании делали заклю-
чение о возрасте растения. Для прочих онтогенетических состояний возраст устанавли-
вали при помощи возрастного бурава Haglof для твердой древесины. При этом верхняя 
граница диапазона возраста у старых генеративных особей приведена по литературным 
данным [14]. Величина выборки измеряемых особей зависела от числа особей соответ-
ствующего онтогенетического состояния, произрастающих в местообитании: 5 — если в 
местообитании представлено 5 и более особей; 1—4 — если в местообитании представ-
лено менее 5 особей.

Характеристика исследованных особей дана в таблице 2. 
Таблица 2

Значения морфометрических параметров особей Quercus robur

Параметр
Онтогенетическое состояние

im v g1 g2 g3

Высота дерева, м 0,5—1,5 2,5—5 5—10 20—24 22—24
Диаметр ствола*, см 1—1,5 2—4 7—18 30—50 (до 80) 60—80
Радиус кроны, м 0,3—0,7 0,9—1,5 1,5—3 4—8 7—10
Возраст, лет 5—10 8—20 18—45 50—120 100—200
Протяженность живой кроны, % 70—95 70—90 35—90 40—85 50—75
Ширина кроны / высота особи, % 30—65 40—65 45—70 35—85 37—70
Приросты ствола по высоте**, см 10—30 15—60 20—60 — —
Приросты крупных ветвей по длине**, см 10—20 15—40 20—40 — —

Примечания: 
* У имматурных особей диаметр ствола измеряли на уровне почвы, у виргинильных и генератив-

ных — на высоте груди (1,3 м). 
** В средневозрастном и старом генеративном состояниях приросты ствола по высоте и крупных 

ветвей по длине не измеряли.

Габитус особи оценивали с позиций анализа конструктивной организации кроны. 
В соответствии с представлениями М. В. Костиной с соавторами [11] под конструктив-
ной организацией понимали строение и взаимное расположение наиболее крупных осей, 
составляющих скелет особи. Для этого рассматривали направление роста и характер на-
растания основных скелетных осей. К ним относили ствол — ось I видимого порядка, 
ветви от ствола — оси II видимого порядка и ветви II порядка — оси III видимого поряд-
ка. Также учитывали особенности плана организации побеговых систем. C. Édelin [18] и 
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М. В. Костина с соавторами [10; 11] выделяют два плана организации побеговых систем 
у деревьев: 

1. Иерархический план. Главным структурно-функциональным элементом кроны де-
рева является ствол. Оси последующих порядков соподчинены осям предыдущих поряд-
ков.

2. Полиархический план. Ствол разделяется на две или более структурно и функ-
ционально равнозначных осей, что нарушает соподчиненность между стволом и осями 
более высоких видимых порядков. 

Далее в тексте определения «иерархический» и «полиархический» применяются 
не только по отношению к организации совокупности побеговых систем особи, но и к 
отдельным элементам осей разных видимых порядков. Конструктивную организацию 
кроны описывали на основе ранее предложенной нами типологии [17]. Также отмечали 
появление вторичного побегообразования в кроне особей. Нарастание осей анализиро-
вали по фотографиям с помощью зеркального фотоаппарата Nikon D3100 с объективом 
Tamron AF 18—200.

Результаты исследования и их обсуждение
У особей Q. robur реализуются элементы иерархического и полиархического планов 

организации побеговых систем. В связи с этим конструкцию особей Q. robur определяют 
направление роста и план организации ствола, характер расположения ветвей вдоль ство-
ла и особенности строения осей II и III видимых порядков. Ствол как главная ось кроны 
формируется четырьмя способами:

1. Ствол растет на большем своем протяжении ортотропно. Он нарастает неустой-
чиво-моноподиально, либо не раздваиваясь, либо один-два раза разделяясь на дочерние 
стволы посредством образования вильчатых структур (рис. 2: 1—6). 

Рис. 2. Конструктивная организация кроны у средневозрастных генеративных особей Quercus robur. 
Обозначения см. в тексте. Черным цветом показаны ствол и его дочерние оси, синим и красным цветом — 
оси II видимого порядка. Синий цвет соответствует наиболее крупным ветвям от ствола из почек возоб-
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новления (первичного происхождения), а красный цвет — ветвям из спящих почек (вторичного происхож-
дения). Пунктиром показаны отмершие ветви. У ветвей отображено только общее направление роста, без 
структурных особенностей. Способы формирования ствола: 1—6 — 1-й; 9 — 2-й; 7 — 3-й; 8 — 4-й

Наибольшая доля особей, у которых ствол не раздваивается, характерна для имма-
турного онтогенетического состояния. Уже в виргинильном состоянии доля особей без 
вильчатых структур на стволе составляет не более 30%, а в генеративном периоде — не 
более 4—10%. Оси, которые замещают ствол в результате его разделения, продолжают 
расти ортотропно, фактически воспроизводя программу ствола. Таким образом, ствол и 
его дочерние оси выполняют прежде всего функцию выхода в более высокие ярусы сооб-
щества, в то время как горизонтальное пространство осваивают оси II видимого порядка. 

2. Ствол растет по диагонали под углом к поверхности почвы менее 60—70°. В верх-
ней части он может принимать близкое к плагиотропному направление роста (рис. 2: 9). 
Подобное отклонение ствола от ортотропного направления роста отмечено у виргиниль-
ных и генеративных особей.

3. В нижней части кроны или в ее середине ствол впервые раздваивается или разделя-
ется на три (редко больше) дочерних ствола. Замещающие исходный ствол оси (дочерние 
стволы) неоднократно (до пяти-шести раз) формируют вильчатые структуры вплоть до 
верхней части кроны. Оси в составе вильчатой структуры имеют восходящее направле-
ние, но уже не почти строго ортотропное, как у первого способа, а скорее диагональ-
ное. За счет этого дочерние стволы 5-го и более высоких порядков могут отходить от 
воображаемого продолжения исходного ортотропного ствола под углом 30—35°. В итоге 
горизонтальное пространство осваивается не столько за счет осей II видимого порядка, 
сколько за счет системы из нескольких дочерних стволов (рис. 2: 7). Важно отметить, что 
между вильчатыми структурами дочерние стволы нарастают главным образом неустой-
чиво-моноподиально.

4. Ствол, так же как и у особей, формирующих крону предыдущим способом, не-
однократно разделяется на дочерние стволы. При этом часть осей, замещающих ствол, 
имеет плагиотропное направление роста. Как ортотропные, так и плагиотропные стволы 
могут сильно отклоняться от первоначального направления роста, образуя своего рода 
L- и Г-образные структуры. Ряд дочерних осей нарастает симподиально (рис. 2: 8).

Первые два способа формирования кроны соответствуют иерархическому плану ор-
ганизации с полиархическими элементами. Третий и четвертый способы представляют 
собой переходные стадии между иерархическим и полиархическим планом организации 
побеговых систем. Данные способы наиболее полно реализуются у вышедших в ярус 
древостоя особей, относящихся к средневозрастному и старому генеративным состояни-
ям. В молодом генеративном состоянии признаком того, что в ходе дальнейшего онтоге-
неза особь будет формировать крону одним из данных способов, является относительно 
раннее раздвоение ствола. Затем ствол еще один-два раза разделяется на две оси, но мно-
жественные ложнодихотомические структуры в кроне не формируются. У виргиниль-
ных особей переходное между иерархическим и полиархическим планами организации 
состояние не отмечено. Однако в имматурном состоянии в условиях относительного за-
тенения (полог березняков, небольшие окна) ствол особи способен разделиться на нерав-
ные оси замещения на высоте ниже 1 м. 

И прегенеративные, и генеративные особи Q. robur во всех местообитаниях форми-
руют крону преимущественно первым способом. При этом в средневозрастном генера-
тивном состоянии увеличивается доля особей с полиархическим планом организации 
кроны (рис. 3).
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Рис. 3. Распределение способов формирования кроны у особей Quercus robur по онтогенетическим 
состояниям и местообитаниям. Индексы онтогенетических состояний см. в примечаниях к табл. 1. Индек-
сы местообитаний: л — луга (в том числе с зарослями кустарников и подростом деревьев), оп — опушки, 
ок — окна. По каждому онтогенетическому состоянию распределение приведено только для таких место-
обитаний, в которых выявлено более 10 особей соответствующего онтогенетического состояния. По оси 
ординат — число особей. В легенде — способы формирования кроны (приведены выше в тексте)

Характер расположения осей II видимого порядка (далее в тексте они обозначены как 
ветви) на стволе может быть сведен к трем основным типам:

1. В кроне преобладают восходящие ветви. Они растут либо по диагонали вверх 
(рис. 2: 1), либо почти ортотропно (рис. 2: 2). У единичных особей ортотропные ветви 
могут отходить от ствола в виде яруса, образуя некоторое подобие соцветия «щиток» 
(рис. 2: 3). У особей, крона которых сформирована преимущественно восходящими вет-
вями, несколько нижних ветвей обычно растут плагиотропно.

2. На стволе образуется зона протяженностью до 50—60% от высоты особи, состоя-
щая из таких ветвей, которые длительно растут плагиотропно (рис. 2: 4). Дистальные ча-
сти ветвей в основном выпрямляются, а у отдельных нижних ветвей начинают поникать. 
Единичные ветви растут вниз практически от своего основания. Зона с плагиотропными 
ветвями сменяется зоной с восходящими ветвями (см. предыдущий тип).

3. На стволе в различной последовательности перемежаются восходящие и плагио-
тропные ветви (рис. 2: 5).

Кроме перечисленных типов, следует отметить также асимметричное отхождение 
ветвей у виргинильных и генеративных особей, растущих на опушках древостоя (10—
20% деревьев в данном местообитании). Более длинные ветви ориентированы в сторону 
большего количества света (рис. 2: 9). Кроме того, у части средневозрастных генератив-
ных и у всех старых генеративных особей развивается вторичная крона (рис. 2: 6). Она 
включает до 10—30 плагиотропных и восходящих ветвей, которые имеют как неустой-
чиво-моноподиальное, так и симподиальное нарастание с элементами ложнодихотоми-
ческих структур. 

В имматурном и виргинильном онтогенетических состояниях преобладают особи, 
расположение ветвей в кроне которых соответствует первому типу. В средневозрастном 
генеративном состоянии увеличивается доля особей со вторым типом расположения вет-
вей, однако преобладают во всех местообитаниях особи с преимущественно восходящи-
ми ветвями (рис. 4). 
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Рис. 4. Распределение типов расположения осей II видимого порядка (наиболее крупных ветвей) вдоль 
ствола у особей Quercus robur по онтогенетическим состояниям и местообитаниям. В легенде — типы 
расположения осей (см. текст). Подписи по осям абсцисс и ординат и прочие обозначения такие же, как на 
рисунке 3

С учетом особенностей нарастания и выраженности полиархического плана органи-
зации было выделено два основных типа осей II видимого порядка (далее в тексте они 
обозначены как ветви):

1. Строго иерархические ветви или ветви с единичными вильчатыми структурами. 
Либо для всей ветви, либо для тех ее участков, которые расположены между «вилками», 
характерно неустойчиво-моноподиальное нарастание (рис. 5: 1, 2).

Рис. 5. Типы осей II видимого порядка (наиболее крупных ветвей от ствола) у средневозрастных гене-
ративных особей Quercus robur. Синим цветом показаны оси III видимого порядка. Цифровые обозначения 
см. в тексте
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2. Ветви с различными вариантами ложнодихотомических структур. Ветви могут 
формировать серию симподиев или крупных вильчатых структур с короткими годичны-
ми побегами и сильно искривленным контуром в дистальной части, а в проксимальной 
и медиальной частях обладать неустойчиво-моноподиальным нарастанием (рис. 5: 3, 4). 
Также описаны ветви, которые разделяются на дочерние оси с изогнутым контуром уже 
в проксимальной части (рис. 5: 5, 6). Хорошо выраженные полиархические элементы 
могут формироваться у ветвей всех направлений роста.

В имматурном и виргинильном состояниях во всех местообитаниях крона особей 
образована ветвями только первого типа. В средневозрастном генеративном состоянии 
во всех местообитаниях 50—70% особей формируют несколько ветвей второго типа 
(рис. 6). 
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Рис. 6. Распределение сочетаний типов осей II видимого порядка (наиболее крупных ветвей от ствола) 
у особей Quercus robur по онтогенетическим состояниям и местообитаниям. В легенде — преобладающий 
тип осей: 1 — крона особи сформирована преимущественно осями первого типа, 2 — в кроне представ-
лены в близких соотношениях оси первого и второго типов, 3 — крона особи сформирована преимуще-
ственно осями второго типа. Подписи по осям абсцисс и ординат и прочие обозначения такие же, как на 
рисунке 3

Длина наиболее крупных осей III видимого порядка достигает 40—60% от длины 
осей II видимого порядка. Наиболее развитые оси III видимого порядка обычно отходят 
от «нижней» стороны оси II видимого порядка и растут плагиотропно или косо вверх. 
В средневозрастном генеративном состоянии для осей III видимого порядка характерно 
более широкое распространение ложнодихотомических структур по сравнению с осями 
II видимого порядка.

У исследованных нами особей Q. robur хорошо выражена морфологическая полива-
риантность, которая является одним из типов поливариантности онтогенеза [8]. В отно-
сительно однородных условиях одного местообитания у особей реализуется несколько 
вариантов плана организации ствола и характера отхождения от ствола наиболее круп-
ных ветвей (осей II видимого порядка). Однако, несмотря на вариабельность побеговых 
структур в близких экологических условиях, у Q. robur преобладает один способ постро-
ения побегового тела на уровне наиболее крупных осей. Крона особей в разных онтоге-
нетических состояниях формируется преимущественно на основе иерархически органи-
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зованного ортотропно направленного ствола с включением отдельных полиархических 
элементов. Данный способ построения конструкции характерен для многих лесообразу-
ющих видов деревьев первой величины умеренного климата [11]. В пределах одного пла-
на организации кроны проявляется изменчивость, которая обусловлена разнообразием 
направления роста ветвей и ложнодихотомических структур, возникающих при образо-
вании в составе ветви вильчатых структур. Полиархичность в структуре кроны Q. robur 
формируется при резком осветлении (вывалах соседних деревьев и выборочных рубках).

Заключение
В местообитаниях Аганинской дубравы и ее окрестностей Q. robur в различных он-

тогенетических состояниях формирует преимущественно иерархически организованный 
и ортотропно ориентированный ствол с единичными вильчатыми структурами. Преобла-
дают особи, у которых пространство вокруг ствола осваивают главным образом расту-
щие по диагонали вверх, т.е. восходящие ветви. Усиление полиархического плана орга-
низации ствола и ветвей, а также отклонение ствола от вертикального роста наиболее 
характерно для средневозрастных генеративных особей, произрастающих на опушках 
древостоев, а также в окнах, образовавшихся при вывалах соседних деревьев и при вы-
борочных рубках.

В дальнейшем представляется перспективным охватить биоморфологическими ис-
следованиями ценопопуляции Q. robur в остальных пойменных местообитаниях Ко-
стромской области и других физико-географических районах, расположенных в преде-
лах южнотаежной подзоны. Особенно важно анализировать адаптации побеговых систем 
Q. robur к действию различных экологических факторов за пределами его сплошного 
распространения.
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