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СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНОЕ РАЗНООБРАЗИЕ 
И КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ ПРИЗНАКИ ДВУХЛЕТНИХ ПОБЕГОВЫХ СИСТЕМ 
У ПРЕГЕНЕРАТИВНЫХ ОСОБЕЙ QUERCUS ROBUR L. (FAGACEAE) 
В РАЗЛИЧНЫХ УСЛОВИЯХ ОСВЕЩЕНИЯ 
В ЦЕНТРЕ ЕВРОПЕЙСКОЙ РОССИИ

На основе топологических характеристик и функциональной роли в кроне типизировано 
разнообразие двухлетних побеговых систем у прегенеративных особей Q. robur L. в сообще-
ствах с различным уровнем освещенности на юге Подмосковья и в заповеднике «Калужские 
Засеки» в Калужской области. В условиях полного освещения основную роль в организации 
кроны играют равномерно разветвленные, мезотонные и акротонные двухлетние побеговые 
системы с большим числом боковых побегов. В условиях затенения крона сформирована пре-
имущественно неветвящимися системами и  двухлетними побеговыми системами с  неболь-
шим числом случайно расположенных боковых побегов. У элементарных побегов различных 
типов двухлетних побеговых систем число узлов более постоянно, чем длина междоузлия. Бо-
лее длинные междоузлия наблюдаются у ветвящихся типов двухлетних побеговых систем по 
сравнению с неветвящимися. При улучшении освещенности у ветвящихся типов двухлетних 
побеговых систем наблюдается удлинение междоузлий. Библиогр. 26 назв. Ил. 3. Табл. 3.
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Введение

Несмотря на большие достижения в биоморфологических исследованиях, не-
достаточно полно изученными остаются даже таксоны с  большой ценотической 
значимостью, такие как Quercus robur L. Кроме того, исследования архитектуры 
крон древесных растений проводятся в основном на качественном уровне [1], ко-
личественный анализ осуществляется преимущественно при морфометрических 
описаниях онтогенеза [2, 3]. Количественные подходы в  сочетании с  описанием 
структурно-функционального разнообразия побеговых систем у деревьев демон-
стрируют работы М. В. Бобровского и Н. Е. Бобровской по Populus tremula L. и Acer 
platanoides L., [4] Н. Е. Бобровской по формированию крон лиственных и хвойных 
деревьев в онтогенезе [5], Н. А. Гашевой [6, 7], А. А. Афонина [8], О. И. Недосеко [9] 
по видам рода Salix, L. Mailette по демографическому анализу побегов в кроне у Bet-
ula pendula [10, 11].

Дуб черешчатый (Quercus robur L.) отличается большим разнообразием форм 
роста и вариантов организации побеговой системы [12, 13]. Классическое описание 
онтогенеза данного вида на уровне основных скелетных осей дал И. Г. Серебряков 
[1]. Строение элементарного побега и значения количественных признаков в со-
обществах разных типов проанализированы в  работе Т. Н. Астаповой [14]. Зако-
номерности эндогенной ритмичности у элементарных побегов видов рода Quercus 
рассмотрены О. Б. Михалевской [15]. Однако структурно-функциональное разно-
образие побеговых систем различных иерархических уровней у Q. robur остается 
практическим неизученным. 

Согласно современным представлениям об организации кроны основной еди-
ницей ее строения и формирования является система, образующаяся за два года 
в результате роста побегов из пазушных почек элементарного побега [12, 16]. Цель 
данной работы — детально рассмотреть и типизировать разнообразие побеговых 
систем у  Q. robur на данном иерархическом уровне в  разных световых условиях 
в прегенеративном периоде онтогенеза.

Материалы и методы

Исследования проводили в  2012–2013  гг. в  Московской (окрестности города 
Пущино и Серпуховский район) и Калужской (на территории южного участка за-
поведника «Калужские Засеки») областях. В Московской области исследовали за-
растающие луга с подростом широколиственных видов деревьев на дерново-под-
золистых почвах, сосняк зеленомошно-разнотравный с редким подлеском на под-
золах, липо-осинник осоковый с примесью дуба, с окнами в ярусе подлеска и дре-
востоя на серых лесных почвах; в Калужской области в заповеднике «Калужские 
Засеки» — зарастающие луга на дерново-подзолистых почвах. Фитоценотическая 
характеристика лесных сообществ приведена в таблице 1.

В качестве основной единицы исследования принята двухлетняя побеговая си-
стема (ДПС) в понимании И. С. Антоновой с соавт. [16]. Однако при наличии двух 
или трех элементарных побегов в составе годичного побега в качестве отдельной 
ДПС рассматривали каждый элементарный побег и его дочерние побеги, образо-
ванные на второй год после формирования элементарного побега. В таблице 2 пред-
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ставлено число особей и ДПС по онтогенетическим состояниям в исследованных 
сообществах. Рассмотрены особи имматурного состояния первой (im1) и второй 
(im2) подгрупп и виргинильного состояния первой подгруппы (v1). Онтогенетиче-
ские состояния выделяли по стандартной методике [17].

Таблица 2. Число описанных особей и двухлетних побеговых систем 
по сообществам и онтогенетическим состояниям

Тип сообщества
Онтогенетическое состояние

im1 im2 v1
Особи ДПС Особи ДПС Особи ДПС

Зарастающие луга 17 43 14 53 14 102
Сосняк зеленомошно-разнотравный 7 25 13 106
Липо-осинник осоковый 10 62 3 15

Исследования проводили на особях ранней формы семенного происхождения. 
Выбирали по две последовательно расположенные ДПС в  терминальных зонах 
2–4 скелетных ветвей разных частей кроны и лидерной оси. Измеряли длины эле-
ментарных побегов и число узлов на них, длины побегов из пазушных почек и чис-
ло узлов на них; на элементарных побегах отмечали номера узлов, из  пазушных 
почек которых образовались боковые побеги на втором году развития ДПС. Тип 
почки побега определяли в соответствии с классификацией почек Т. Н. Астаповой 
[14]. Выборки сравнивали с помощью непараметрического критерия Манна—Уит-
ни при α = 0,05 в модуле XLSTAT программы Microsoft  Excel.

Результаты и обсуждение
Строение двухлетних побеговых систем. Известно несколько классификаций 

систем на основе элементарных и годичных побегов. Чаще всего они учитывают 
только преобладающую длину междоузлий элементарного побега и наличие вет-
вления на второй год развития системы [4, 5, 9, 18]. При оценке строения кроны 
более значимы геометрические, топологические отношения между боковыми по-
бегами ДПС. Пространственное строение ДПС анализируется преимущественно 

Таблица 1. Фитоценотическая характеристика лесных сообществ

Характеристика 
фитоценоза

Ярус древостоя Ярус подлеска Травяно-
кустарничковый ярус

Липо-осинник 
осоковый с примесью 
дуба, возраст 
древостоя свыше 
70 лет

А1 — 5Л5Ос+Д, 
высота — 23–25 м, 
сомкнутость — 0,8–0,9

А2 не выражен

A. platanoides, Tilia 
cordata Mill., Q. robur, 
высота — 1–8 м, 
сомкнутость — 0,2–0,3

Carex pilosa Scop., ОПП 
около 80 %

Сосняк зеленомошно-
разнотравный, 
возраст древостоя — 
80–100 лет

А1 — 10С, 
высота — 21–23 м, 
сомкнутость — 0,7–0,9

А2 не выражен

Q. robur, Sorbus 
aucuparia L. , высота — 
1–6 м, сомкнутость — 
0,1–0,4

Carex ericetorum Poll., 
Convallaria majalis L. 
и Polygonatum 
multifl orum (L.) All., 
ОПП — 60–70 %

П р и м е ч а н и е. А1 — первый подъярус древостоя, А2 — второй подъярус древостоя.
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И. С. Антоновой с соавт. [16, 19–21]. Мы рассматриваем как топологические харак-
теристики систем на второй год их развития, позволяющие типизировать разно-
образие структур, так и количественные показатели элементарных побегов.

Для древесных видов характерна разнокачественность почек элементарного 
и годичного побегов [16, 18, 22]. В отличие от ряда других древесных видов, акрото-
ния у дуба выражается в том, что дополнительно к самым крупным почкам в верх-
ней части элементарного побега выделяется комплекс верхушки побега [14]: венеч-
ные и венечные чешуепазушные почки, окружающие апикальную почку. Из венеч-
ных почек образуются самые мощные по силе роста побеги [14] и скелетные ветви. 

При совместном ветвлении из боковых и венечных почек может наблюдаться 
большое разнообразие вариантов строения ДПС, но обычно побеги из венечных 
почек принимают на себя часть функции апикального доминирования и ослабля-
ют рост побегов из боковых почек. 

Мы типизировали ДПС и  дали им условные названия исходя из  особенно-
стей расположения на них боковых побегов и обобщенной функциональной роли 
в кроне. 

1. Стохастические (случайно ветвящиеся)  — единичное, групповое или раз-
розненное расположение побегов из боковых почек на материнской оси. В лесных 
сообществах несут обычно 1–2 относительно коротких побега, относящихся к раз-
ным зонам элементарного побега. На зарастающих лугах образуют до пяти (преоб-
ладают ДПС с 1–3 боковыми побегами) достаточно вариабельных по длине и числу 
междоузлий боковых побегов в узлах разных зон элементарного побега. В условиях 
полной освещенности число боковых побегов увеличивается в онтогенезе. Выпол-
няют функцию заполнения кроны, особенно в неблагоприятных световых услови-
ях. Обычно относятся к скелетным ветвям (на зарастающих лугах — в нижней зоне 
кроны), а не к лидерной оси.

2. Рогатковидные  — один развитый побег из  венечной почки, возможно на-
личие 1–2 слаборазвитых побегов из боковых почек. Характерны для лесных со-
обществ, как для лидерной оси, так и для скелетных ветвей в разных частях кро-
ны. Выполняют функции формирования каркаса кроны на уровне как собственно 
скелетных ветвей, так и разветвлений и развилок в дистальных зонах последних, 
благодаря чему крона зачастую приобретает псевдодихотомическую организацию. 
Такой тип ветвления рассматривается как частный случай акротонного [23].

3. Щетковидные  — сплошное (возможны отдельные неветвящиеся узлы или 
их группы) расположение побегов из боковых почек. Соответствуют мезотонно-
му типу ветвления при расположении самых длинных дочерних побегов в средней 
части материнской оси. Особенно характерны для зарастающих лугов, где располо-
жены на скелетных ветвях преимущественно в средней и верхней зонах кроны. Ко-
личественные признаки боковых побегов варьируют, однако на зарастающих лугах 
в данном типе представлены преимущественно длинные боковые побеги, а в лес-
ных сообществах — короткие и средние. В условиях оптимальной освещенности 
число боковых побегов составляет 4–16, при этом в онтогенезе плотность боковых 
побегов возрастает (в виргинильном состоянии преобладают ДПС с 7 боковыми 
побегами). В сосняке несут 4 боковых побега, в липо-осиннике — 5–6. В лесных со-
обществах участвуют в сложении лидерной оси и ветвей верхней зоны кроны. На 
зарастающих лугах выполняют функции ассимиляции и заполнения кроны. 
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4. Кистевидные — сплошное или разрозненное расположение побегов из боко-
вых почек, возможны единичные побеги из венечных почек, самый длинный побег 
один, его формирует верхняя боковая или венечная почка. Соответствует акро-
тонному типу ветвления. В условиях оптимальной освещенности на зарастающих 
лугах несут 3–10 боковых побегов, в виргинильном состоянии преобладают ДПС 
с 8 боковыми побегами. В сосняке несут 3–4, в липо-осиннике — 5–6 боковых по-
бегов. На зарастающих лугах такие ДПС формируются в составе как лидерной оси, 
так и скелетных ветвей средней и верхней зон кроны, и выполняют прежде всего 
скелетную функцию. В лесных сообществах приурочены к лидерной оси и выпол-
няют скелетные, ассимиляционные и заполняющие функции, поскольку на них об-
разуется наибольшее число боковых побегов, в том числе длинных. 

5. Короновидные — различные варианты ветвления из боковых почек и псев-
домутовки с длинными и очень длинными побегами из венечных почек, обуслов-
ливающие акротонный тип ветвления. На зарастающих лугах обычно формируют 
большое число боковых побегов (до 9) и по 2–4 побега из венечных почек. В лесных 
сообществах ветвление из боковых почек зачастую близко к стохастическому типу 
(1–3 побега), из венечных почек формируется обычно два побега. На зарастающих 
лугах приурочены в большей степени к лидерной оси и, наряду с кистевидными 
ДПС, играют ключевую роль в  формировании скелета кроны, характерного для 
открытых пространств, поскольку на основе мощных побегов из венечных почек 
развиваются наиболее долгоживущие скелетные ветви кроны. В  лесных сообще-
ствах на рассматриваемых стадиях онтогенеза короновидные ДПС не играют боль-
шой роли в формировании скелета кроны. Образование псевдомутовок из сбли-
женных побегов в верхней части материнской оси отмечено и у других видов рода 
Quercus [19].

У отдельных стохастических ДПС на скелетных ветвях имматурных особей, 
произрастающих в сосняке, отмечено плоскостное строение, при этом у большин-
ства ДПС данного типа и у других типов ДПС строение объемное.

Как неветвящиеся, так и все типы ветвящихся ДПС в условиях полной осве-
щенности формируются на основе и  весенних, и  летних элементарных побегов. 
Принципиальных различий в строении ДПС, образованных весенними и летними 
элементарными побегами, не выявлено.

Схемы выделенных нами типов ДПС приведены на рисунке 1.
Мы проанализировали распределение типов ДПС по сообществам. На рисун-

ке 2 представлены соотношения между неветвящимися и всеми типами ветвящих-
ся ДПС. 

Ветвящиеся ДПС составляют более половины всех типов систем в  каждом 
сообществе и  онтогенетическом состоянии. Существенное различие между со-
обществами по соотношениям типов ДПС наблюдается в имматурном состоянии 
второй подгруппы: наибольшая доля ветвящихся ДПС отмечена на зарастающих 
лугах, наименьшая — в сосняке. В липо-осиннике немногочисленные особи имма-
турного состояния второй подгруппы расположены в краях окна, поэтому несут 
большее число ветвящихся ДПС, чем особи в том же состоянии в сосняке с равно-
мерным затенением. На зарастающих лугах соотношение типов ДПС с переходом 
в виргинильное состояние не меняется. Таким образом, интенсивность ветвления 
особи возрастает с увеличением освещенности.
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Рис. 1. Схемы типов ДПС у прегенеративных особей Q. robur: 
1 — стохастические, 2 — рогатковидные, 3 — щетковидные, 4 — кистевидные, 5 — короновидные; 

происхождение побегов с учетом типа почки элементарного побега: а — побеги из боковых почек, б — 
побеги из венечных почек

Рис. 2. Соотношение неветвящихся и  ветвящихся типов ДПС у  Q. robur 
в разных типах сообществ в имматурном и виргинильном состояниях в долях 
единицы
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Рис. 3. Распределение типов ветвящихся ДПС у  прегенеративных 
особей Q. robur в исследованных сообществах:

а — зарастающие луга, б — сосняк, в — липо-осинник. По оси абсцисс — 
индексы онтогенетических состояний. По оси ординат  — участие каждого 
типа ДПС в долях единицы. Типы ветвящихся ДПС: 1 — стохастический, 2 — 
рогатковидный, 3 — щетковидный, 4 — кистевидный, 5 — короновидный
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В каждом типе сообществ проанализировано распределение ветвящихся ДПС 
по типам (рис. 3).

На зарастающих лугах в имматурном состоянии преобладают стохастические 
ДПС, в виргинильном состоянии — щетковидные ДПС, также увеличивается доля 
кистевидных ДПС. В  ходе онтогенеза наблюдается переход от неопределенного 
типа ветвления к преобладанию ДПС с равномерным ветвлением. В сосняке и ли-
по-осиннике преобладают стохастические ДПС. 

Развитие в условиях полной освещенности способствует не только наиболее 
интенсивному ветвлению, но и наибольшему варьированию числа боковых побе-
гов в пределах одного типа ДПС. В меньшей степени варьирование данного пара-
метра обнаруживается в условиях оконного освещения в липо-осиннике. Разными 
авторами отмечено увеличение разнообразия типов ДПС к виргинильному и ран-
нему генеративному состояниям [9, 16]. У Q. robur, по нашим наблюдениям, онто-
генетические перестройки на уровне ДПС выражаются в  увеличении не столько 
разнообразия типов, сколько варьирования числа и  пространственного положе-
ния боковых побегов.

Мы сопоставили выделенные нами морфофункциональные типы с классифи-
кацией побеговых систем (ПС) И. С. Антоновой с соавт. [16]. Кистевидные и коро-
новидные ДПС близки к ростовым ПС, щетковидные ДПС, геометрически напоми-
нающие цилиндр, — к узкоконтурным ПС, хотя И. С. Антонова выделяет их только 
у генеративных особей, неветвящиеся, стохастические и рогатковидные ДПС при-
ближаются к ПС, заполняющим пространство кроны. У Q. robur труднее выделить 
основные ПС ввиду большей вариабельности количественных и структурных по-
казателей ДПС даже в  пределах одной особи по сравнению с  описанными ранее 
видами [16]. На данной стадии исследования нам представляется, что основные 
ПС связаны с условиями освещения: при полной освещенности им соответству-
ют варианты щетковидных, кистевидных и короновидных ДПС с многочисленны-
ми побегами из пазушных почек, при затенении — стохастические ДПС. Мы по-
лагаем, что щетковидные ДПС у  особей на зарастающих лугах ближе к  типу ос-
новной побеговой системы вида также вследствие более выраженного модального 
класса у такого признака, как число боковых побегов, в отличие от других типов 
ДПС. Квантированность отмечена и в  распределениях значений других количе-
ственных признаков, в частности числа узлов у элементарных побегов, и рассма-
тривается О. Б. Михалевской [15] как характерное свойство рода Quercus.

Количественные признаки элементарных побегов. В виргинильном состоя-
нии на зарастающих лугах выявлены ДПС, образовавшиеся на базе как весеннего, 
так и  летних элементарных побегов. Достоверные различия по значениям коли-
чественных признаков между ними не выявлены, поэтому они рассматриваются 
совместно. Средние значения количественных признаков с ошибкой среднего для 
выборок размером более 5 членов представлены в таблице 3. 

Одной из видоспецифичных характеристик побеговых систем деревьев явля-
ется способ формирования побега: за счет увеличения числа узлов либо удлинения 
междоузлий. К первой группе, в частности, относится P. tremula [4], ко второй — 
A. platanoides [4], Tilia plathyphyllos [20]. Сопоставление изменения средних значе-
ний числа узлов и длин элементарных побегов между типами ДПС, при смене ре-
жимов освещенности и в  онтогенезе, а  также значений коэффициента вариации 
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для обоих признаков у Q. robur показывает, что число узлов — более стабильная 
характеристика, чем длина междоузлия: у всех типов ДПС в большинстве онтоге-
нетических состояний в каждом сообществе отмечено более сильное варьирование 
для длины побега, чем для числа узлов. Однако вклад удлинения междоузлий в уве-
личение длин элементарных побегов у прегенеративных особей Q. robur не такой 
значительный, как у A. platanoides [4].

Для оценки характера связи значений количественных признаков с  типом 
ДПС, световыми условиями и возрастным состоянием особи мы сравнивали вы-
борки тремя способами: внутри сообщества — разные типы ДПС в пределах од-
ного онтогенетического состояния, один тип ДПС в разных онтогенетических со-
стояниях в пределах сообщества, между сообществами в пределах одного онтоге-
нетического состояния. Достоверное различие по числу узлов выявлено только для 
стохастических ДПС в имматурном состоянии второй подгруппы между особями, 
произрастающими на зарастающих лугах и в  сосняке. Во всех сообществах дли-
ны элементарных побегов ветвящихся ДПС достоверно больше, чем неветвящих-
ся — и в имматурном, и в виргинильном состояниях. Достоверные различия между 
длинами ветвящихся ДПС установлены только на зарастающих лугах при переходе 
от случайного к регулярному расположению побегов из боковых почек, т. е. равно-
мерному, мезотонному либо акротонному ветвлению. У  T. platyphyllos в  условиях 
полного освещения также выявлены достоверные различия по количественным 
признакам между типами ДПС [20]. Во всех сообществах длина элементарного по-
бега у большинства типов ДПС достоверно не увеличивается от имматурного со-
стояния первой подгруппы к виргинильному состоянию первой подгруппы. Дли-
ны у неветвящихся ДПС достоверно не различаются между сообществами, длины 
стохастических ДПС достоверно меньше в сосняке и липо-осиннике, чем на зарас-
тающих лугах. Таким образом, сравнение выборок показывает, что элементарные 
побеги прегенеративных особей Q. robur отвечают на улучшение световых условий 
прежде всего удлинением междоузлий, а не увеличением числа узлов. 

Считается, что брахи- и  ауксибласты у  Q. robur не выражены [14]. Мы уста-
новили, что брахибластами можно считать большую часть элементарных побегов 

Таблица 3. Количественные признаки элементарных побегов

Типы ДПС
Сообщества и онтогенетические состояния

Зарастающие луга Сосняк Липо-осинник
im1 im2 v1 im1 im2 im1

Неветвящийся 5,5±0,6
6,3±0,7

4,5±0,9
8,3±1,4

4,7±2
5,7±0,8

4,7±1
5,5±0,5

3,8±0,6
5,8±0,3

Стохастический 10,2±0,8
7,7±0,4

14,1±1,1
9,6±0,5

14,9±2,1
9,3±0,8

6,2±1,2
6,3±0,8

11,1±1,5
7,4±0,5

6,3±0,6
7,1±0,5

Щетковидный 16,5±1,4
10±1

16,9±2,5
10±1

22,0±1,3
13±0,6

Кистевидный 24,2±1,6
11±0,7

20,4±1,9
12,8±2,1

Короновидный 13,6±1,3
9,9±0,7

24,8±3,4
12,1±1,2

13,5±2,4
9,1±1,3

8,2±1,2
6,7±0,7

П р и м е ч а н и е. Первый ряд каждой ячейки — средняя длина элементарного по-
бега, см; второй ряд — среднее число узлов.
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у неветвящихся и случайно ветвящихся ДПС в сосняке и липо-осиннике. Аукси-
бласты особенно выражены у мезотонных и акротонных типов ДПС на зарастаю-
щих лугах в имматурном состоянии второй подгруппы и виргинильном состоянии 
первой подгруппы.

Исследования элементарных побегов у рода Quercus, проведенные О. Б. Миха-
левской [15], показали, что для числа метамеров характерна высокая вариабель-
ность как в  пределах кроны одной особи, так и в  ценопопуляции. Несмотря на 
большую стабильность числа узлов по сравнению с длиной междоузлия, мы также 
установили достаточно высокое варьирование числа узлов. В имматурном состо-
янии для лесных сообществ характерна бόльшая вариабельность признаков эле-
ментарных побегов, чем на зарастающих лугах. В целом, варьирование значений 
признаков усиливается в онтогенезе. Явной связи степени варьирования значений 
признаков с типом ДПС не прослеживается. 

Заключение
Большое разнообразие пространственных вариантов строения ДПС у  пре-

генеративных особей Q. robur, по нашим представлениям, сводится к нескольким 
основным типам, для выделения которых целесообразно использовать такие по-
казатели, как плотность боковых побегов и их дифференциация по силе развития. 
Каждый тип ДПС играет одну или несколько функциональных ролей в кроне и ха-
рактеризуется определенной привязкой к ее зонам. Представленность типов ДПС 
в кроне и вариабельность организации в пределах типа связаны с условиями осве-
щения и биологическим возрастом особи. Число боковых побегов, доля ДПС с рав-
номерным расположением боковых побегов, а также выраженной мезо- и акрото-
нией увеличиваются с улучшением световых условий и в онтогенезе, обусловливая 
большую плотность кроны в условиях полной освещенности, в то время как сла-
боветвящиеся ДПС определяют организацию кроны особей в лесных сообществах.

Результаты анализа количественных и структурных признаков ДПС показы-
вают, что в  прегенеративном периоде онтогенеза уровень освещенности воздей-
ствует прежде всего на структурные признаки, такие как представленность и соот-
ношение типов ДПС, на характер их ветвления, число побегов из боковых почек. 
Количественная реакция на улучшение освещенности у ряда типов ДПС заключа-
ется в удлинении междоузлий при более постоянном числе узлов. При этом у каж-
дого типа ДПС и для числа узлов, и для длины междоузлий, независимо от условий 
освещения и онтогенетического состояния, выявлено существенное варьирование. 
В отличие от Q. robur, у побеговых систем древесных видов других фитоценотиче-
ских стратегий в различных климатических условиях в большей степени варьиру-
ют именно количественные признаки, а конструкция сохраняет стабильность [16, 
21, 24]. 

Разнообразие побеговых систем деревьев является одним из частных случаев 
морфологической поливариантности онтогенеза [25]. Для комплексного описания 
поливариантности онтогенеза у Q. robur в дальнейшем необходимы исследования 
ДПС летнего побегообразования как характерной биологической особенности 
данного вида [18, 26], побеговых систем более высоких иерархических уровней 
в широком диапазоне экологических условий и их трансформации в онтогенезе.
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