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Представлены данные сравнительного морфогенетичес­
кого анализа побеговой системы клонов 15 видов столоно­
образующих геофитов с различными органами вегетатив­
ного размножения — клубнями, луковицами, клубнелуко­
вицами. Выделены основные типы побегов, развивающихся 
в онтогенезе изучавшихся растений; определены их струк­
тура, цикличность, продолжительность жизни, степень спе­
циализации. В пределах побегов всех типов выделены зоны, 
универсальные для всех исследованных растений. Уста­
новлено, что основная структурная единица побеговой сис­
темы клонов столонообразующих растений — высокоспе­
циализированный побег вегетативного размножения, про­
ходящий в онтогенезе 3 этапа и состоящий из 3 частей, 
различающихся по строению и функциям. Определены 
особенности нарастания побеговой системы у растений с 
разными органами вегетативного размножения; создано 
представление о структуре и цикличности побеговой сис­
темы клона. Предложено понятие большого и малого жиз­
ненных циклов и установлено их соотношение в онтоге­
незе клона столонообразующих геофитов. Показано, что 
клон может состоять из относительно недолго живущих 
парциальных клонов, формирующихся в результате пер­
манентной партикуляции особей.

Одно из важнейший на­
правлений исследования 
жизненных форм растений — 
изучение онтогенетического

морфогенеза. Однако, несмот­
ря на то, что морфогенетичес­
кие методы анализа биоморф 
используются достаточно
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давно, к настоящему време­
ни изучены далеко не все 
жизненные формы, да и не 
все аспекты в исследованиях 
данного направления учтены. 
В последнее время возраста­
ет интерес к методам систем­
но-структурных исследова­
ний в целом, и, в частности, 
к изучению структурных 
уровней. Детальное и всесто­
роннее изучение структуры 
и их функций приводит к ре­
шению проблемы соотноше­
ния сложного органического 
целого и его частей. Следует 
подчеркнуть, что именно эта 
проблема оказывается важ­
нейшей для решения ряда 
спорных вопросов современ­
ной как теоретической, так и 
практической ботаники.

Наибольший интерес ис­
следователей вызывают зако­
номерности формирования 
побеговой системы растения 
и ее структура. Однако цик­
личность развития побеговых 
систем и соотношение разных 
циклов в онтогенезе растения 
изучены недостаточно, осо­
бенно это касается вегетатив- 
но-подвижных растений: 
длиннокорневищных, ползу­
чих, столонообразующих, т. е. 
существующих, как правило, 
в виде клона. Эти биоморфы 
начали изучать относитель­
но недавно [1, 7, 9, 22, 25-29]. 
А такие важные вопросы, как 
закономерности онтогенеза 
клона и его структура, онто­
генетический морфогенез 
особей его образующих,

структура побегов и побего­
вых систем, закономерности 
естественного вегетативного 
размножения, требуют глубо­
кой и детальной разработки. 
Ответы на эти вопросы дадут 
возможность подойти к реше­
нию одной из центральных 
проблем современной ботани­
ки — равноценно ли вегета­
тивное размножение семен­
ному и беспредельна ли 
жизнь клона.

Среди вегетативно-под­
вижных растений особую, 
большую и малоизученную 
группу составляют столоно­
образующие. Общим свойст­
вом для них является высо­
кая способность к вегетатив­
ному размножению при 
помощи высокоспециализи­
рованных побегов. Универ­
сальная часть этих побегов — 
столон, представляющий со­
бой быстро отмирающую ба­
зальную часть побега с 
листьями низовой формации 
[23], которая не только отде­
ляет, но и, что очень важно, 
удаляет дочерний организм 
от материнского. Специали­
зированные органы вегета­
тивного размножения у сто­
лонообразующих растений 
различны и представлены 
прикорневой розеткой (Fraga- 
ria, Saxifraga, Sempervivum), 
клубнем (Solanum, Heliant- 
hus, Stachys), клубнелукови­
цей (Gladiolus), лукови­
цей {Allium, Fritillaria, Lili- 
um). Для растений ряда ви­
дов органы вегетативного
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размножения служат однов­
ременно и органами возобнов­
ления, так как материнские 
растения в конце периода ве­
гетации полностью отмирают.

По системе жизненных 
форм И. Г. Серебрякова [24], 
столонообразующие растения 
включены в отдел В — над­
земные травянистые расте­
ния; к типу V — травянис­
тые поликарпики; к классу 
I — травянистые поликарпи­
ки с ассимилирующими по­
бегами несуккулентного типа. 
Далее автор разделяет их на 
подклассы, группы и под­
группы в зависимости от ге­
незиса образующихся у них 
специализированных органов 
вегетативного размножения, 
причем все столонообразую­
щие растения отнесены не 
только к разным подгруппам, 
но даже к разным подклас­
сам. На наш взгляд, это не­
верно, так как наличие сто­
лонной части у побегов ве­
гетативного размножения, 
безусловно, наиболее значи­
мый морфобиологический 
признак, объединяющий эти 
растения. Он обеспечивает 
при естественном вегетатив­
ном размножении удаление 
дочерних растений от мате­
ринского, что устраняет кон­
куренцию между возникаю­
щими особями и вследствие 
этого продлевает жизнь не 
только этим особям, но и все­
му клону, ими образуемому. 
Мнение о целесообразности 
объединения столонообразу­

ющих растений в особую 
группу травянистых расте­
ний на основе высокой спо­
собности к вегетативному 
размножению и недолговеч­
ности особей их клона встре­
чается и в рассуждениях 
других авторов [10].

Среди 5 выделенных 
О. В. Смирновой [26] типов 
клона столонообразующим 
растениям соответствует 
клон 5-го типа — с диффуз­
ной пространственной струк­
турой, глубоким омоложе­
нием дочерних особей и 
неопределенно долгой дли­
тельностью жизни. Она отме­
чает, что вегетативное раз­
множение у столонообразую­
щих растений осуществля­
ется глубокоомоложенными 
диаспорами и приходит к вы­
воду, что этот тип вегетатив­
ного размножения играет 
большую роль в поддержании 
ценопопуляции и, кроме того, 
может даже полностью заме­
нить семенное размножение.

Цель проводимых нами 
многолетних исследований — 
сравнительное изучение мор­
фогенеза и структуры вегета­
тивных органов хозяйственно 
ценных столонообразующих 
растений с надземными и под­
земными специализированны­
ми органами вегетативного 
размножения, существующих 
в виде клона. При изучении 
растений этой биоморфы осо­
бое внимание уделялось не 
только морфогенезу и циклу 
развития отдельных побе-
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гов, но и, что нам представ­
лялось особенно важным, за­
кономерностям формирова­
ния, структуре и цикличнос­
ти развития всей побеговой 
системы, важнейшей особен­
ностью которой у данных рас­
тений является ее дискрет­
ность во времени и простран­
стве из-за быстрого обособ­
ления побегов.

Исследования позволили 
нам отнести все столонооб­
разующие растения к двум 
типам жизненных форм, со­
гласно классификации С. Ra- 
unkiaer [30], — геофитам и 
гемикриптофитам, т. е. фор­
мирующим органы возобнов­
ления соответственно в поч­
ве и на ее поверхности.

Ниже приводятся резуль­
таты сравнительного морфо­
генетического анализа струк­
туры побеговой системы 
клонов столонообразующих 
геофитов — клубневых, лу­
ковичных и клубнелукович­
ных. Данные о клубневых 
геофитах — Helianthus tube- 
rosus L., гибриде Helianthus 
tuberosus x Helianthus annu- 
us L., Oxalis tuberosa Molina, 
Sagittaria sagittifolia L., So- 
lanum toberosum L. и Stachys 
sieboldii Mig., получены нами 
в результате многолетних 
экспериментальных исследо­
ваний [11—21]. Сведения о 
развитии растений Allium со- 
eruleum Pall., Gladiolus hyb- 
ridus hort., Oxalis latifolia 
H.B.K., Trientalis europea L., 
столонообразующих видов

родов Fritillaria L. (F. cam- 
schatcensis (L.) Ker-Cavol, 
F. dagana Turcz. ex Trantv., 
F. maximowiczii Freyn) и Li- 
lium (L. grayi S. Wats., L. ca- 
nadense L., L. superbum L.) 
взяты из литературных ис­
точников [1-9].

Следует подчеркнуть, что 
все названные авторы, изу­
чавшие столонообразующие 
луковичные, клубнелукович­
ные и клубневые растения, не 
выделяли в их побеговой сис­
теме специализированных 
(чаще дициклических) побе­
гов вегетативного размноже­
ния. Они отмечали только 
наличие моноциклических 
побегов возобновления, раз­
вивающихся из почек луко­
вицы, клубнелуковицы или 
клубня, на самом деле пред­
ставляющих собой лишь фо­
тосинтезирующие части по­
бегов вегетативного размно­
жения.

Сравнительное изучение 
побеговой системы клонов вы­
шеназванных геофитов пока­
зало, что в онтогенезе этих 
растений формируются побе­
ги разных типов. У картофе­
ля, топинамбура, стахиса и 
кислицы клубненосной побеги 
4 типов — главный, возобнов­
ления, обогащения и вегета­
тивного размножения; у гла­
диолуса и лука — 3 типов: не 
развиваются побеги обогаще­
ния; у седмичника, стрелолис­
та, рябчиков и лилий побеги 
только — 2 типов: главный и 
вегетативного размножения.
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Главный побег и побеги 
возобновления, формирую­
щиеся из боковых почек 
клубня, клубнелуковицы или 
луковицы, а также образую­
щиеся на них побеги обога­
щения — надземные фото­
синтезирующие побеги с 
листьями низовой и средин­
ной формации (у главного 
побега картофеля, топинам­
бура, стахиса, кислицы, сед­
мичника и стрелолиста все 
листья срединной формации). 
Исходя из разнокачествен- 
ности боковых почек по дли­
не главного побега и побегов 
возобновления в пределах 
каждого из них было выде­
лено 3 зоны: вегетативного 
размножения (из боковых 
почек формируются специа­
лизированные побеги вегета­
тивного размножения), тор­
можения (пазушные почки в 
рост не трогаются), обогаще­
ния (из пазушных почек об­
разуются ортотропные фото­
синтезирующие побеги обога­
щения). Названия отдельных 
зон позаимствованы у W. Troll 
[31]. Выраженность и протя­
женность названных зон у 
побегов растений разных ви­
дов различные.

Главный побег у картофе­
ля — моноциклический, у то­
пинамбура, седмичника и стре­
лолиста — с неполным цик­
лом развития (отмирает в 
вегетативном состоянии в 
конце первого года жизни), 
у лилий и рябчика — тоже с 
неполным циклом развития,

но 3-7-летний. У главного 
побега картофеля и стрело­
листа зона вегетативного раз­
множения включает семя­
дольный узел и первые 3~ 
7 метамеров, а у сеянцев 
топинамбура и седмичника 
обычно ограничивается толь­
ко семядольным узлом. У мо- 
ноциклического главного по­
бега гладиолуса она вклю­
чает     семядольный     узел     и
1-й узел побега, а у 2-4-цик- 
лических      —      представлена
2-6 нижними метамерами с 
листьями низовой формации 
каждого годичного прироста. 
У лилий и рябчика зона ве­
гетативного размножения 
представляет собой подзем­
ную часть последнего годич­
ного прироста главного побе­
га. Развитию пазушных по­
чек этой зоны в столоны 
(первый этап развития побе­
гов вегетативного размноже­
ния) у картофеля и топинам­
бура предшествует их вет­
вление, в результате которого 
в пазухе каждой семядоли (у 
картофеля и в пазухах 1—3- 
го листьев главного побега) 
образуются группы из 3 кол- 
латерально (картофель) или 
5~6 мутовчато (топинамбур) 
расположенных почек. У гла­
диолуса в пазухе семядоли и 
пазухах листьев главного по­
бега формируются группы 
истинно коллатеральных по­
чек. Развитие почек в столо­
ны начинается почти одновре­
менно. Наиболее раннее раз­
витие столонов отмечается
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у гладиолуса и топинамбура 
(соответственно в фазу 4-го 
листа и фазу 5-й пары листь­
ев), наиболее позднее (на 4— 
6-й год жизни главного побе­
га) — у лилий и рябчика.

Зона торможения у главно­
го побега картофеля и то­
пинамбура обычно неболь­
шая — 3—5 метамеров, у кар­
тофеля часто вообще не вы­
ражена; у других геофитов 
она включает все остальные 
метамеры главного побега, 
находящиеся выше зоны ве­
гетативного размножения, 
так как пазушные почки этих 
метамеров остаются в состоя­
нии покоя.

Основная часть главного 
побега картофеля и топинам­
бура представлена зоной обо­
гащения. Однако растения 
этих видов различаются ха­
рактером развития боковых 
побегов: для картофеля ха­
рактерна акротония, для то­
пинамбура — мезотония.

Развитие главного побега 
завершается формированием 
терминального соцветия у 
картофеля и гладиолуса. 
Число метамеров до терми­
нального соцветия у главно­
го побега картофеля зна­
чительно варьирует (от 25 
до 48), что свидетельствует о 
различной скороспелости 
растений в морфологическом 
аспекте. Особенно четко про­
являются различия в скоро­
спелости растений по струк­
туре главного побега у гла­
диолуса: у моноциклического

побега число метамеров до 
терминального соцветия — 
12-13, а у дициклического 
возрастает до 30. В период 
бутонизации в пазухах 2- 
3 верхних листьев главного 
побега растений картофеля 
формируется побег продол­
жения 2-го порядка, который 
по мощности развития не 
уступает главному и быстро 
зацветает. В пазухе его пос­
леднего листа развивается 
побег продолжения 3-го по­
рядка. В результате к концу 
периода вегетации образует­
ся побеговая система (симпо­
дий), состоящая из главно­
го побега и 2-3 побегов про­
должения возрастающего по­
рядка (акросимподиальное 
нарастание). У остальных 
геофитов в течение жизни 
главного побега сохраняется 
моноподиальное нарастание 
побеговой системы.

Побеги вегетативного раз­
множения — первые боковые 
побеги, формирующиеся у изу­
чавшихся растений (рис. 1). 
У всех геофитов они образу­
ются в виргинильный пери­
од. В первый год жизни рас­
тений они развиваются из 
почек в пазухах семядолей и 
нижних листьев главного по­
бега, а в последующие го­
ды — в пазухах низовых 
листьев годичных приростов 
полициклического главного 
побега (гладиолус, лук, лилии 
и рябчики), в пазухах низо­
вых листьев побегов возоб­
новления (картофель, топи­
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намбур, стахис, кислица, гла­
диолус), а также в пазухах 
нижних листьев (как низовой, 
так и срединной формации) 
фотосинтезирующей части 
побегов вегетативного раз­
множения предыдущего по­
рядка (у всех геофитов).

В онтогенезе побегов веге­
тативного размножения мы 
выделяем 3 этапа. На первом 
этапе формируется часть по­
бега с длинными тонкими 
междоузлиями — столон, 
живущий один период веге­
тации (редко — до весны бу­
дущего года — рябчики, ли­
лии); функции его — удале­
ние и отделение дочернего 
растения от материнского и 
проведение к нему питатель­
ных веществ и воды. На вто­
ром этапе образуется часть 
побега с относительно сильно 
утолщенными и укороченны­
ми междоузлиями — клубень, 
луковица или клубнелукови­
ца — орган вегетативного раз­
множения и возобновления, 
обычная продолжительность 
ее жизни — 2 периода веге­
тации, реже — 3 (гладиолус, 
лук). На третьем этапе, кото­
рым завершается жизнь по­
бега, развивается его орто- 
тропная фотосинтезирующая 
часть, заканчивающаяся 
терминальным соцветием. 
У большинства геофитов по­
беги вегетативного размноже­
ния дициклические; у гладио­
луса и лука — 3-цикличес- 
кие, редко — 4-циклические. 
Увеличение цикличности

связано с увеличением про­
должительности жизни его 
третьей части — фотосинте­
зирующей.

Столон, клубень, луковица 
или клубнелуковица и над­
земная фотосинтезирующая 
часть — 3 составные, но раз­
ные по структуре и функци­
ям части побега вегетативного 
размножения. Для каждой из 
них характерны свои этапы 
развития. Например, у ди- 
циклического побега вегета­
тивного размножения клуб­
невых геофитов они таковы.

Этапы развития столона: 
1-й — интенсивный рост в 
длину (до начала формирова­
ния клубня), 2-й — проведе­
ние воды и питательных ве­
ществ к формирующемуся 
клубню, 3-й — отмирание от 
базальной части к апикальной.

Этапы развития клубня: 
1-й — активный рост и отло­
жение запасных веществ, 
формирование боковых почек 
возобновления; 2-й — состо­
яние покоя (естественное и 
вынужденное, если условия 
неблагоприятные); 3-й — ис­
пользование запасных ве­
ществ клубня на развитие 
побегов возобновления; 4-й — 
отмирание (от базальной час­
ти   к   апикальной).   Процессы
3-4-го этапов могут проте­
кать одновременно. Так, ис­
пользование запасных пита­
тельных веществ начинается 
с базальной части клубня, и 
почти одновременно послед­
няя начинает отмирать.
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Этапы развития надзем­
ной фотосинтезирующей 
части: 1-й внутрипочвенное 
развитие, формирование ме­
тамеров с укороченными 
междоузлиями и чешуевид­
ными листьями низовой фор­
мации; 2-й — образование 
надземной части с листьями 
срединной формации; 3-й — 
формирование генеративных 
органов (фазы бутонизации, 
цветения, плодоношения); 
4-й — отмирание в базипе- 
тальном направлении.

Разнокачественность побе­
га вегетативного размноже­
ния по его длине проявляет­
ся не только в различной 
морфологии его частей и про­
должительности их жизни, но 
и в разнокачественности па­
зушных почек, проявляю­
щейся в особенностях их ре­
ализации в боковые побеги. 
В пределах побега вегетатив­
ного размножения геофитов 
выделены: зона отделения, 
представленная столоном (у 
картофеля, топинамбура, ста- 
хиса и кислицы — она же 
нижняя зона вегетативного 
размножения: столон может 
ветвиться — на нем образу­
ются боковые столоны, т. е. 
новые побеги вегетативного 
размножения); зона возобнов­
ления включает в себя клу­
бень, луковицу или клубне­
луковицу, из пазушных по­
чек которых развиваются 
побеги возобновления (у кис­
лицы клубненосной нижняя 
часть клубня входит в состав

нижней зоны вегетативного 
размножения, так как из 
почек этой части клубня фор­
мируются столоны); верхняя 
зона вегетативного размно­
жения — нижние метамеры 
фотосинтезирующей части 
побега вегетативного размно­
жения, из почек которых раз­
виваются новые побеги веге­
тативного размножения; зона 
торможения — ряд располо­
женных выше метамеров 
фотосинтезирующей части, 
боковые почки этой зоны в 
побеги не развиваются (у ста- 
хиса не выражена); зона обо­
гащения — верхние метаме­
ры фотосинтезирующей час­
ти, из пазушных почек 
формируются быстро зацве­
тающие побеги обогащения (у 
картофеля верхний из них — 
побег продолжения; надзем­
ная часть побеговой системы 
картофеля нарастает акро- 
симподиально за счет 2-4 по­
бегов продолжения возра­
стающего порядка). Особо 
следует отметить постоянную 
структуру первых двух час­
тей побега вегетативного раз­
множения стрелолиста: сто­
лон всегда 3-метамерный, 
а клубень — 2-метамерный, 
независимо от их размера и 
порядка побега.

Побеги возобновления у 
всех геофитов моноцикличес- 
кие. Они развиваются из бо­
ковых почек клубня (карто­
фель, топинамбур, стахис и 
кислица клубненосная), клуб­
нелуковицы (гладиолус) или

55



луковицы (лук). У остальных 
столонообразующих луко­
вичных геофитов они не фор­
мируются; их функцию у 
этих растений выполняют 
побеги вегетативного размно­
жения. У побегов возобновле­
ния картофеля протяжен­
ность зоны вегетативного раз­
множения — 6-10 нижних 
метамеров, больше их наблю­
дается у позднеспелых сор­
тов. В отличие от сеянцев в 
пазухе каждого чешуевидно­
го листа этой зоны формиру­
ется только один столон — 
пазушные почти не ветвят­
ся. Формирование столонов 
начинается одновременно с 
выходом побегов возобновле­
ния на поверхность почвы. 
При достаточной глубине по­
садки клубня (не менее 7 см) 
вся зона вегетативного раз­
множения у побегов возобнов­
ления оказывается в почве, и 
такой широко распространен­
ный прием, как окучивание, 
не вызывает увеличения чис­
ла столонов. У топинамбура 
протяженность зоны вегета­
тивного размножения побегов 
возобновления — 3-6 мета­
меров, часто столоны разви­
ваются не только на подзем­
ных узлах, но и на 1-2 над­
земных — на высоте до 30 см 
над уровнем почвы.

У стрелолиста, стахиса и 
кислицы клубненосной зона 
вегетативного размножения у 
побегов возобновления состо­
ит соответственно из 4—10, 
3-6 и 2-3 метамеров. Как и у

картофеля, у этих растений 
пазушные почки в зоне веге­
тативного размножения не 
ветвятся — в пазухе чешуе­
видного листа образуется 
только один столон. Столоны 
начинают формироваться у 
топинамбура и стахиса соот­
ветственно в фазы 9—10-й и 
5—6-й пар листьев; у стрело­
листа и кислицы клубненос­
ной — в фазы 10-12-го и 16- 
20-го листа. У побегов возоб­
новления гладиолуса зона ве­
гетативного размножения 
представлена 2—4 нижними 
метамерами клубнелуковицы. 
Поскольку клубнелуковичная 
часть побега возобновления 
гладиолуса отмирает только 
в следующем вегетационном 
периоде, а из боковых почек 
ее верхней части образуют­
ся побеги возобновления сле­
дующего порядка, то в пре­
делах побега возобновления 
гладиолуса может быть вы­
делена еще одна зона — зона 
возобновления, представлен­
ная верхними 1-3 метамера­
ми клубнелуковицы.

Зона торможения доста­
точно хорошо выражена у 
побегов возобновления карто­
феля (кроме сортов с бази- 
тонным типом ветвления), 
топинамбура, гладиолуса и 
лука. У побегов возобновле­
ния стахиса и кислицы зоны 
торможения нет.

Зона обогащения имеется у 
побегов возобновления расте­
ний картофеля, топинамбура, 
стахиса и кислицы. Для по
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бегов возобновления картофе­
ля чаще типична акротония, 
стахиса и кислицы — базито- 
ния. У топинамбура, в отли­
чие от главного побега, у по­
бега возобновления могут на­
блюдаться различные типы 
бокового ветвления — базито- 
ния, мезотония или акротония. 
Эта особенность развития бо­
ковых побегов является важ­
ным сортовым признаком.

У картофеля, топинамбура 
и стахиса развитие побегов 
возобновления завершается 
формированием терминаль­
ного соцветия. Число метаме­
ров до соцветия у побегов 
возобновления одних видов 
сильно варьирует и состав­
ляет, например, у карто­
феля 14—24, топинамбура — 
30~70; у стахиса оно относи­
тельно постоянно — 14-16. 
У картофеля один из боко­
вых верхних побегов зоны 
обогащения становится побе­
гом продолжения, т. е. анало­
гично сеянцам побеговая сис­
тема нарастает симподиаль- 
но; у остальных геофитов — 
моноподиально.

Представляет интерес 
изменение расположения 
листьев в онтогенезе побегов 
возобновления топинамбура: 
из супротивного оно стано­
вится очередным, реже — 
мутовчатым (по 3 листа на 
узле) и изменяться начинает 
на разных этапах развития 
побега — в фазу 4-20-й пары 
листьев, растения с более

ранним изменением супро­
тивного листорасположения 
на очередное отличаются 
значительно более высокими 
темпами и мощностью раз­
вития.

В селекционной работе при 
установлении типичной фор­
мы листа сорта следует учи­
тывать, что побеги, образую­
щиеся у растений карто­
феля, стахиса и кислицы 
клубненосной, развивающих­
ся из клубня, не идентичны: 
один из них (формирующий­
ся из верхушечной почки) яв­
ляется фотосинтезирующей 
частью побега вегетативного 
размножения. В связи с этим 
при определении порядкового 
номера листа этой части по­
бега необходимо учитывать 
также метамеры столонной и 
клубневой его части.

Поскольку в сельскохо­
зяйственной практике карто­
фель (реже — топинамбур) 
часто размножают частями 
клубня, а данные об особен­
ностях развития растений из 
разных частей клубня в ли­
тературе весьма противоречи­
вы, то нами было проведено 
изучение влияния местополо­
жения почки клубня картофе­
ля и гибрида топинамбура с 
подсолнечником однолетним 
на ритм развития, структуру 
и мощность, формирующихся 
из них растений.

Почки (с одинаковыми ку­
сочками клубня), высажен­
ные в грунт в последователь­
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ности их расположения на 
клубне, трогались в рост 
неодновременно — верху­
шечная быстрее пазушных 
(апикальное доминирование 
сохранялось и после наруше­
ния связи между почками). 
В дальнейшем побег, разви­
вающийся из нее (фотосин­
тезирующая часть побега ве­
гетативного размножения), 
отличался более быстрым 
темпом развития.

У картофеля наиболее ско­
роспелые растения — из вер­
хушечной почки, отличались 
наименьшим числом метаме­
ров до соцветия; у гибрида 
растения из верхушечной 
почки имели наибольшее чис­
ло метамеров, а темп их раз­
вития был значительно более 
высоким, чем у остальных 
растений семьи. Таким об­
разом, у картофеля побеги 
возобновления, формировав­
шиеся из пазушных почек 
клубня, имели большее чис­
ло метамеров до соцветия, 
чем фотосинтезирующая 
часть дициклического побега 
вегетативного размножения, 
а у гибрида — наоборот.

Растения гибрида различа­
лись в пределах семьи по 
типу листорасположения у 
побега возобновления. У рас­
тений, развивавшихся из бо­
ковых почек клубня, листо­
расположение было разным: 
очередным, супротивным, 
мутовчатым, супротивно-оче- 
редным и мутовчато-очеред- 
ным, причем независимо от

положения почки на клубне. 
У всех побегов, формировав­
шихся из верхушечной поч­
ки клубня (фотосинтезирую­
щей части дициклического 
побега вегетативного раз­
множения), оно было только 
очередным. Наибольшей 
скороспелостью отличались 
побеги с очередным листорас­
положением. Изучение лис­
товых рядов показало, что 
у растений картофеля наи­
большая рассеченность лис­
товой пластинки наблюда­
лась у побегов возобновления, 
развивавшихся из почек 
средней зоны клубня. У гиб­
рида размер листьев побегов 
возобновления зависел от типа 
листорасположения — наибо­
лее крупные и длинночереш- 
чатые листья образовывались 
у побегов с мутовчатым лис­
торасположением, образовав­
шимся из почек нижней зоны 
клубня, менее крупные — 
у побегов с очередным листо­
расположением — из почек 
средней его зоны.

Побеги возобновления од­
ной семьи (формировавшие­
ся из почек одного клубня) 
как у картофеля, так и у гиб­
рида не отличались протя­
женностью зоны вегетативно­
го размножения. Число клуб­
ней, образовывавшихся у 
одного растения, и у карто­
феля и у топинамбура было 
одинаковым у всех растений 
семьи. Однако продуктив­
ность растений картофеля, 
развивавшихся из почек ниж­
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ней зоны клубня, была в 2 
раза меньше, чем у растений 
из почек средней зоны клуб­
ня и верхушечной почки; у 
растений гибрида различия 
по этому признаку были ме­
нее существенными. У пос­
ледних при слабом развитии 
клубней побегового проис­
хождения функции запаса­
ния переходили к придаточ­
ным корням, которые форми­
ровались на базальной части 
стебля побега возобновления: 
они значительно утолщались 
в нижней части и сохраня­
лись живыми до следующе­
го периода вегетации.

Следует подчеркнуть, что 
различия между побегами воз­
обновления, развивавшимися 
из почек, занимавших разное 
положение на клубне, по от­
дельным признакам проявля­
лись в неодинаковой степени.

Побеги обогащения — 
четвертый и наименее спе­
циализированный тип побе­
гов, формирующихся у гео­
фитов. Они образуются в зоне 
обогащения главного побега 
картофеля и топинамбура, а 
также в зонах обогащения по­
бегов вегетативного размно­
жения и побегов возобнов­
ления картофеля, топинам­
бура, стахиса, кислицы. Это 
моноциклические, быстро за­
цветающие побеги с листьями 
срединной формации и не­
большим числом метамеров 
до терминального соцветия.

Основной структурной еди­
ницей побеговой системы

изучавшихся столонообразую­
щих геофитов мы считаем 
побег вегетативного размно­
жения. Развитие этого побе­
га от прорастания почки до 
отмирания мы принимаем за 
малый жизненный цикл этих 
растений, что не совпадает 
с раними представлениями, 
согласно которым за малый 
жизненный цикл у картофе­
ля следует принимать еже­
годно развивающиеся клуб­
невые поколения [27], а у гла­
диолуса — цикл развития 
побегов возобновления, фор­
мирующихся из боковых по­
чек клубнелуковицы [1].

Благодаря раннему отми­
ранию столонной части побе­
гов вегетативного размноже­
ния они оказываются отде­
ленными от материнского 
растения и друг от друга, что 
ведет к увеличению числа 
особей, т. е. к вегетативному 
размножению. В результате 
уже в первый год жизни у 
большинства геофитов обра­
зуется клон, в виде которого 
они существуют в дальней­
шем. Поскольку каждый от­
мирающий побег вегетатив­
ного размножения дает нача­
ло нескольким аналогичным 
побегам следующего поряд­
ка, то количество особей 
клона постоянно возрастает. 
У всех изучавшихся клубне­
вых и луковичных геофитов 
(исключение — лук) клон 
представлен только совокуп­
ностью побегов вегетативно­
го размножения возрастаю­
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щего порядка, так как имен­
но они и представляют собой 
особи клона (рис. 2). Таким об­
разом, можно сказать, что клон 
этих растений состоит из мо- 
нокарпческих особей, цикл 
развития которых совпадает с 
циклом развития побегов ве­
гетативного размножения.

М. В. Баранова [6] отмеча­
ет, что у лилии Грея ежегод­
но может образовываться 
только один столон, и в этом 
случае вегетативного размно­
жения не происходит, а фор­
мирующийся дициклический

побег вегетативного размно­
жения выполняет функцию 
только побега возобновления. 
Формирующуюся при этом 
совокупность побегов веге­
тативного размножения (по 
структуре) нельзя назвать 
особью из-за отсутствия ее 
важнейшего признака — 
морфофизиологической це­
лостности. В этом случае, 
очевидно, следует говорить о 
существовании весьма специ­
фического клона, развитие 
которого не сопровождается 
вегетативным размножени­

Рис. 2. Схема строения побеговой системы клона картофеля. 
А — главный побег; Б, В, Г — специализированные дицикличес- 
кие побеги вегетативного размножения соответственно II - IV по­
рядков.

1 — семядольный узел; 2 — столонная часть побега; 3 — клуб­
невая часть побега; 4 — фотосинтезирующая часть побега; 5 — 
побег возобновления; 6 — побег продолжения; 7 — терминальное 
соцветие.
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ем, — своеобразного «клона- 
особи» или, точнее, «особи- 
клона»!

Закономерности онтогенеза 
клона гладиолуса несколько 
иные, чем у других геофитов, 
поскольку его особи быстро 
распадаются на партикулы — 
побеги возобновления возрас­
тающего порядка. В связи с 
этим нам представляется це­
лесообразным для характе­
ристики развития клона 
гладиолуса ввести понятие 
«парциальный клон». Парци­
альный клон — клон, форми­

рующийся из побегов возоб­
новления возрастающего по­
рядка, первые из которых об­
разуются у растения, разви­
вающегося как из семени, так 
и из «детки» — клубнелуко­
вичной части побегов вегета­
тивного размножения. Коли­
чество парциальных клонов 
ежегодно возрастает в резуль­
тате образования новых побе­
гов вегетативного размноже­
ния. Закономерности онтогене­
за парциального клона близки 
к таковым у особи, и продол­
жительность его жизни неве­
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лика независимо от того, на 
базе какого растения он фор­
мируется — развившегося из 
семени или клубнелукович­
ной части побега вегетатив­
ного размножения — «детки» 
[1]. Таким образом, клон гла­
диолуса представлен сово­
купностью сменяющих друг 
друга парциальных клонов 
(рис. 3). Те же закономернос­
ти характерны для развития 
клона лука голубого.

Количество особей клона и 
продолжительность его жиз­
ни будут в первую очередь 
определяться количеством и 
жизнеспособностью ежегодно 
образующихся побегов вегета­
тивного размножения возрас­
тающего порядка. В связи с 
этим для продления жизни 
сортов гладиолуса целесооб­
разно выращивать растения 
из клубнелуковичной части 
побегов вегетативного размно­
жения («деток»), сформиро­
вавшихся на побегах того же 
типа предыдущего порядка, 
что приведет к увеличению 
числа омоложенных парци­
альных клонов. Можно пред­
положить, что при развитии 
растений в природных усло­
виях, где сильное угнетение 
растений друг другом подав­
ляет ветвление побегов, еже­
годно у клубнелуковицы мо­
жет развиваться только один 
побег возобновления, т. е. ве­
гетативное размножение мо­
жет отсутствовать и парци­
альный клон вообще не обра­
зуется.
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SUMMARY

Data on comparative morphogenetic analysis of sprout clone 
system of 15 kinds of stolon-forming geophytes with diffe­
rent organs of vegetative propagation — tubers, bulbs, bul- 
botubers — are presented. The main types of sprouts develop­
ing in ontogenesis of investigated plants are isolated; their struc­
ture, cyclic course, lifetime, specialization rate are defined. 
Within the sprouts of all types, zones which are universal for 
all investigated plants are isolated. In has been ascertaned 
that the main stuctural unit in clone sprout system of stolon- 
forming plants is highly-specialized sprout of vegetative pro­
pagation which passes 3 stages in ontogenesis and consists of 
3 parts differing in structure and functions. Characteristic pro­
perties in rising sprout system in plants with different organs 
of vegetative propagation are determined; the knowledge about 
structure and cyclic course of clone sprout system is deve­
loped. The concept of big and small life cycles is suggested and 
their relationship in ontogenesis of clone of stolon-forming 
geophites is established. It is shown that clone may consist of 
partial clones which do not live very long and are formed as a 
result of permanent particulation of individuals.
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