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ТИПОЛОГИЯ ВЕГЕТАТИВНЫХ ПОБЕГОВ В КЛАССЕ PINOPSIDA
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(Кафедра ботаники РГАУ - МСХАимени КА. Тимирязева)

Описаны и систематизированы специализированные вегетативные побе
ги современных хвойных. Показано широкое распространение у этой группы 
филломорфных ветвей, предложен специфический для кипарисовых тип фил- 
ломорфных ветвей — платикладии. Рассмотрено распространение отдельных 
типов специализированных вегетативных побегов в семействах хвойных, отме
чена корреляция наличия морфогенетически продвинутых типов с филогенией. 
Высказано предположение о причинах конвергентного сходства специализиро
ванных вегетативных побегов хвойных с крупными сложными и рассеченными 
листьями цветковых.
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Хвойные (Pinopsida) представляют 
собой древнюю, достаточно обосо
бленную группу семенных растений, 
от 600 до 800 видов, современные 
хвойные преимущественно деревья и 
кустарники, очень редко — кустар
нички и паразиты. При несопостави
мом с цветковыми числе древесных 
видов по разнообразию вегетативных 
побегов хвойные им практически не 
уступают. Некоторые типы вегета
тивных побегов хвойных встречаются 
только у них и не имеют подобий у 
других высших растений.

Специализированные вегетативные 
побеги хвойных неоднократно описа
ны при характеристиках конкретных 
таксонов. В фундаментальных свод
ках Гебеля [7] и Тролля [11] специ
ализированные вегетативные побеги 
хвойных описаны наряду с побегами 
цветковых, в т.ч. травянистых, что 
затрудняет выделение их специфи
ческих особенностей. Наиболее полное 
описание разнообразия этих побегов, 
их сопоставление, морфогения и ана

лиз эволюционных преобразований 
побеговых систем у хвойных и состав
ляет цель предлагаемой статьи.

Многие хвойные не имеют заметной 
дифференциации вегетативных побе
гов. У многих видов, принадлежащих 
к родам Abies, Araucaria, Juniperus, 
Picea и др., они различаются только 
по мощности: длине и диаметру сте
бля, числу метамеров, размерам ли
стьев, числу боковых почек. Напро
тив, у других хвойных наблюдается 
существенная дифференциация ве
гетативных побегов. Они могут отли
чаться друг от друга по целому ряду 
признаков: симметрии, направлению 
роста, листорасположению, длине и 
числу метамеров, относительному 
развитию частей, продолжительно
сти жизни, а также общей структу
рой побеговой системы растения.

Объект и методика

Дифференциация побеговых си
стем у хвойных была изучена у 243 
видов 41 рода хвойных (табл. 1). Изу
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чали коллекции живых растений Ба
тумского ботанического сада (1984- 
1989), Ботанического института РАН 
(1986-2003), Ботанического сада МГУ 
(1995-2008), Ботанического сада и 
дендрария МСХА (1988-2008), Глав
ного ботанического сада РАН (1985— 
2008), Государственного Никитского 
ботанического сада (1986), Сочин
ского дендрария (1988-2008), пар
ка «Южные культуры» (1988-2008), 
Субтропического ботанического сада 
Кубани (2000-2008). Использовали 
также фонды гербариев Ботаническо
го института РАН (1986) и кафедры 
ботаники МСХА (1998-2008).

Специализированные вегетативные 
побеги можно разделить на брахи- 
бласты, филломорфные ветви и фил- 
локладии. Все эти побеги характери
зуются следующими общими при
знаками: укороченными вследствие
задержки роста в длину междоузлия
ми и ограниченной способностью к на
растанию. Подавляющее большинство 
специализированных вегетативных 
побегов имеет один или два периода 
роста.

Брахибласты (укороченные побеги) 
имеют существенно более короткие 
по сравнению с ауксибластами (ро
стовыми или удлиненными побегами) 
междоузлия. У многих хвойных из-за

Объекты исследования

незначительной длины междоузлий 
трудно различать укороченные и 
удлиненные побеги по этому призна
ку. В отдельных случаях (виды рода 
Dacrycarpus) брахибласты и аукси- 
бласты по длине междоузлий не от
личаются.

Кроме этого, укороченные побеги 
в большинстве случаев отличаются 
от ростовых побегов формой и струк
турой листьев. Так, у видов рода Pi- 
nus L. удлиненные побеги несут че
шуевидные листья, сходные с почеч
ными чешуями (у ювенильных побе
гов игловидные или узкотреугольные 
зеленые листья), а укороченные — 
пленчатые чешуевидные и линейные, 
интеркалярно нарастающие, зеленые 
листья.

Филлокладии — это уплощенные 
листоподобные зеленые побеги с огра
ниченным ростом (имеют один период 
внепочечного роста и фиксированные 
видоспецифичные размеры). Могут 
быть чисто вегетативными или обра
зовывать генеративные органы.

Филломорфные ветви (термин ввел 
Э. Кернер в 1953 г.) — это уплощен
ные дорсовентральные побеги с неу
толщенной осью и супротивными или 
очереднами двурядными листьями [8]. 
Эти специализированные побеги име
ют, как правило, ограниченный рост

Т а б л и ц а 1
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в длину, могут быть чисто вегета
тивными или нести репродуктивные 
органы. Продолжительность жизни 
филломорфных ветвей невелика и 
они обычно опадают фрагментарно 
(отдельно листья или филлокладии, 
отдельно ось). Описаны для цветко
вых, особенно разнообразны филло- 
морфные ветви в роде Phyllanthus из 
семейства Euphorbiaceae [8, 11].

Результаты и их обсуждение

У рассмотренных хвойных имеют
ся следующие типы брахибластов.

1. Радиальные листостебельные 
побеги с недетерминированным чис
лом листьев (тип Larix). Побеги этой 
группы отличаются от удлиненных 
ростовых побегов тех же растений, 
только значительно меньшей длиной 
междоузлий и отсутствием боковых 
почек. Всегда имеется оформленная 
верхушечная почка. Характерны для 
родов Cedrus, Larix, Pseudolarix, не
которых видов родов Tsuga (Pinaceae) 
и Podocarpus (Podocarpaceae).

У видов родов Cedrus и Pseudolarix 
укороченные побеги имеют цилиндри
ческие многолетние стебли с хорошо 
заметными после опадания листьев 
границами приростов (почечными 
кольцами). Число зеленых листьев 
до 30 и более. У кедров они распо
лагаются объемно (даже в пределах 
одного прироста листья сохраняются 
3~4 года), у Pseudolarix в один ряд 
по образующей конуса (рис. 1). Нарас
тание таких побегов у Cedrus deodara 
(Roxb.) G. Don в условиях Черномор
ского побережья Кавказа может про
должаться не менее 20 лет. У видов 
рода Larix стебли укороченных побе
гов до 3~5 лет полушаровидные, за
тем цилиндрические, без явных гра
ниц приростов. Укороченные побеги 
несут от 15 до 50 зеленых листьев.

Радиальные листостебельные уко
роченные побеги с недетерминирован
ным числом листьев имеются также у 
видов рода Tsuga. Они могут форми
роваться на удлиненных побегах как

Рис. 1. Укороченный побег Pseudolarix 
amabilis Rehder (по Beissner)

силлептически, во время роста этих 
побегов, так и пролептически из по
чек, сформированных на предыду
щем приросте. Укороченные побеги 
имеют 5-10 метамеров с зелеными 
листьями и верхушечную почку. Дли
на междоузлий сопоставима с таковой 
у ростовых побегов, но число мета
меров значительно меньше. Укоро
ченный побег либо не дает приростов 
(пролептические, в тени), либо из 
его верхушечной почки образуется 
удлиненный побег (силлептические, 
хорошо освещенные).

Укороченные побеги, очень сход
ные с побегами двудольных деревьев 
(Populus, Malus и др.), образуются 
у Podocarpus macrophyllus (Thunb.) 
D. Don и у близких по структуре по
бегов видов того же рода.

2. Радиальные листостебельные по
беги с детерминированным числом 
листьев (тип Pinus) характерны для 
рода Pinus (Pinaceae). Укороченные 
побеги с диморфными (пленчатыми и 
зелеными ассимилирующими) листья
ми (рис. 2). Пленчатые листья у раз
ных видов в числе 8~20, очередные, 
ассимилирующие — по 2, 3, 5 (ред
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ко по 1 или 4), почти супротивные 
или в ложных мутовках. Сохраняется 
верхушечная меристема, способная, 
в случае повреждения почек аукси- 
бласта, формировать почку. Зеленые 
ассимилирующие листья линейные, 
по длине значительно превосходят 
осевую часть побега, а по ширине 
равны или меньше ее диаметра, спо
собны к продолжительному интерка- 
лярному росту за счет «влажной ка
меры», созданной чехлом из пленча
тых листьев. У Pinus krempfii Lecom- 
te (Ducampopinus krempfii (Lecomte) 
A.Cheval.) брахибласты по структуре 
сходны, но ассимилирующие листья 
ланцетные или линейно-ланцетные, 
их ширина значителино (в 3-5 раз) 
превосходит диаметр осевой ча
сти укороченного побега (см. рис. 2в). 
Это, на наш взгляд, свидетельству
ет о наличии краевого внепочечного 
роста листа, что не характерно для 
брахибластов других сосен. Пленча
тые листья отмирают в течение теку
щего периода вегетации и либо опа
дают, либо остаются на брахибласте 
до его собственного опадения, об
разуя «влагалище». Зеленые ассими
лирующие листья живут в течение 
2 и более лет, в зависимости от осо
бенностей вида и внешних условий и 
опадают вместе с осью брахибласта

Рис. 2. Укороченные побеги: а — Pinus 
sylvestris L; б — Pinus strobus L.; в — Pinus 

krempfii Lecomte (Ducampopinus krempfii 
(Lecome)A. Cheval.)

(иногда часть листьев может опадать 
самостоятельно).

3. Билатеральные листостебельные 
брахибласты с недетерминированным 
числом листьев (тип Taxodium). Уко
роченные побеги с относительно тон
кой осью и двурядно расположенными 
листьями. Могут иметь оформленную 
верхушечную почку, боковую почку 
в базальной части побега и не иметь 
оформленных почек. Характерны для 
родов Glyptostrobus, Metasequoja, 
Taxodium (Taxodiaceae), некоторых 
видов рода Dacrycarpus de Laubenf. 
(Podocarpaceae).

Однолетние билатеральные листо
стебельные брахибласты имеются у 
родов Glyptostrobus и Taxodium. Они 
образуются либо на растущих удли
ненных побегах в результате силлеп- 
тического ветвления, либо из зимо
вавших боковых почек на многолетних 
ростовых побегах (рис. За). Боковые 
почки на ростовых побегах образуют
ся в пазухах листьев (у Glyptostro
bus — чешуевидных, у Taxodium — 
ланцетных или линейно-ланцетных, 
т.н. игловидных) и за один сезон реа
лизуются лишь частично. Возможно, 
почки в пазухе листа (на границе ли
стовой подушки) могут формироваться 
неоднократно. Боковые почки, из ко
торых весной отрастают пролептиче- 
ские брахибласты, осенью практиче
ски неразличимы. Брахибласты несут 
30~50 зеленых очередных листьев, 
расположенных двурядно в одной 
плоскости. Стебель неутолщеный, 
возможно, не имеет вторичного роста 
в диаметре. При отрастании верхушка 
брахибласта полностью расходуется, 
не образуя верхушечной почки. Побег 
живет один вегетационный период, 
затем отмирает и опадает с образова
нием отделительного слоя.

Однолетние или многолетние с 
базисимподиальным возобновлени
ем билатеральные листостебельные 
брахибласты имеются у Metasequoja 
glyptostroboides Hu et Cheng. Они об
разуются либо на растущих удлинен-
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Рис. 3. Укороченные побеги: а — Taxodium 
distichum Rich, (по Beissner); б — Dacrycarpus 
dacrydiodes (A. Rich.) De Laubenf. (no Engler)

ных побегах в результате силлепти- 
ческого ветвления, либо из зимовав
ших боковых почек на многолетних 
ростовых побегах (обычно сериаль
ных по отношению к силлептическим 
боковым ауксибластам), либо из поч
ки возобновления брахибласта преды
дущего года. Почка возобновления 
брахибласта формируется — в пазу
хе одной из почечных чешуй, у сил- 
лептического побега в пазухе пред- 
листа или сериально по отношению 
к самому брахибласту. Базисимподи- 
альное нарастание возможно в тече
ние 3~5 лет, при этом образуется хо
рошо заметный «пенек» из оснований 
предыдущих побегов. Брахибласты 
несут 30-50 супротивных зеленых 
листьев, расположенных в одной пло
скости. Стебель неутолщеный, воз
можно, не имеет вторичного роста в 
диаметре (кроме основания). Отдели
тельный слой образуется выше почки 
возобновления.

Многолетние билатеральные ли
стостебельные брахибласты имеются 
у рода Dacrycarpus. Они образуются 
пролептически за один период роста 
на радиальносимметричных, силлеп- 
тически ветвящихся ростовых побегах 
с чешуевидными листьями. Укорочен

ные побеги несут игловидные листья, 
расположенные в одной плоскости, 
сходные с листьями других мелко
листных Podocarpaceae (рис. 36). При 
отрастании верхушка брахибласта 
полностью расходуется, не образуя 
верхушечной почки. Брахибласты жи
вут 3-5 лет, затем отмирают и опада
ют целиком. Отделительный слой воз
никает в основании укороченного по
бега. Эти побеги лишь условно можно 
назвать укороченними, так как длина 
междоузлий практически не отлича
ется от таковой ростовых побегов, 
скорее, это очень своеобразные фил
ломорфные ветви (см. ниже).

У рассмотренных хвойных име
ются следующие варианты строения 
филлокладиев.

1. Дорсивентральные филлокла- 
дии — плоские листоподобные органы 
стеблевого происхождения с ограни- 
ченым ростом (тип Phyllocladus). Во 
взрослом состоянии не имеют вы
раженного метамерного строения. 
Характерны для рода Phyllocladus 
(Podocarpaceae, иногда выделяются в 
отдельное семейство Phyllocladaceae). 
Филлокладии у взрослых растений 
развиваются в пазухах бесхлоро- 
фильных чешуй, у ювенильных рас
тений — в пазухах зеленых игловид
ных листьев главного побега (рис. 4а). 
Располагаются на ортотропных побе
гах по спирали, на филломорфных 
ветвях двурядно (рис. 46).

Филлокладии представляют собой 
сросшиеся осевые и листовые части 
боковых систем побегов, ветвящих
ся в одной плоскости до 2-3-го по
рядка. Сравнение зачатков филлокла
диев Phyllocladus и их строения по 
завершении отрастания [11] позво
ляет предположить их равномерный 
поверхностный рост, при котором в 
формирование конечной структуры 
свой вклад вносят и зачатки листьев 
и зачатки осей.

Филлокладии типа Phyllocladus 
демонстрируют наивысшую степень 
интеграции систем вегетативных по
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Рис. 4. Дорсивентральные филлокадии: 
а — Phyllocladus trichomanoides Don. 

Переход от игловидных ювенильных листьев 
к филлокладиям (по Goebel); б — Phyllocla

dus trichomanoides Don (по Engler)

бегов у хвойных. Кроме Phyllocladus 
такие филлокладии указаны для ис
копаемого рода Protophyllocladus 
(Cupressaceae) [3, 4].

2. Билатеральные филлокладии с 
детерминированным числом мета
меров (тип Sciadopitys). Плоские ли
нейные укороченные побеги, большая 
часть которых образована сросши
мися листьями (рис. 5). У Sciadopitys 
verticillata Siebold et Zucc. (Taxodi- 
aceae) эти линейные уплощенные ли
стоподобные органы формируются 
в пазухах чешуевидных листьев на 
ростовых побегах (сходны с филло- 
кладиями Asparagus). Верхушки этих 
специализированных побегов раздво
ены, на обоих сторонах имеются же
лобки. На абаксиальной стороне же
лобок с папиллами, между которых 
располагаются устьца.

По мнению [11], эти побеги обра
зуются в результате интеркалярного 
роста за счет меристемы, локализо
ванной ниже двух бугорков — зачат
ков листьев пазушного брахибласта. 
Пазушный комплекс оказывается 
частично сходным с брахибластами 
сосен, но в отличие от них не имеет 
чешуевидных листьев и сохраняюще
гося апекса, интеркалярная меристе
ма локализована не в основании от

дельного ассимилирующего листа, а 
ниже. В результате два листа разви
ваются как единое целое. По облику 
эти брахибласты сходны с ювениль
ными листьями, которые отличаются 
формой (линейно-ланцетные с острой 
нераздельной верхушкой) и двумя 
устьичными полосками на абаксиаль
ной стороне.

Отечественные ботаники рассма
тривают ассимилирующие побеги 
Sciadopitys verticillata как брахибла
сты со срошимися по краю листья
ми, чему есть тератологические под
тверждения [2, 1]. Й.В. Кадерайт [1] 
считает эти побеги филлокладиями, 
что вполне согласуется с нашей точ
кой зрения.

У рассмотренных хвойных име
ются следующие варианты строения 
филломорфных ветвей:

1. Филломорфные ветви, подобные 
перистосложным или пальмовидным 
листьям (тип Tsuga). У хвойных фил
ломорфные ветви (уплощенные побеги 
с двурядным расположением листьев)

Рис. 5. Ростовые побеги с филлокладиями 
Sciadopitys verticillata Siebold et Zucc.

(no Engler)
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указываются для Tsuga canadensis 
Carr. [8], но практически тождествен
ные структуры характерны для видов 
Abies, Cephalotaxus, Podocarpus s.l., 
Pseudotsuga, Sequoia, Taxus, Tor- 
reya и др. (рис. 6a). На наш взгляд, бо
лее интересны филломорфные ветви 
родов Agathis и Nageya. У этих родов 
филломорфные ветви имеют ограни
ченный рост (один или два периода 
роста, после чего верхушечная почка 
тормозится и отмирает), иное, чем на 
ростовых побегах, почти супротив
ное, а не спиральное листорасполо
жение, опадают целиком или фраг
ментарно, оставляя веточный рубец. 
У видов рода Phyllocladus, начиная 
с виргинильного возрастного состоя
ния, боковые ассимилирующие побеги 
представлены филломорфными ветвя
ми, в состав которых вместо листьев 
входят филлокладии (см. рис. 4). По
добные филломорфные ветви имеют
ся у Phyllanthus sect. Xylophylla [12]. 
У монотипных родов Glyptostrobus и 
Metasequoja билатеральносимметрич
ные укороченные побеги часто входят 
в состав разветвленных филломофнах 
ветвей, подобных дваждыперистым 
листьям. Они часто опадают целиком, 
оставляют веточные рубцы.

2. Дорсивентральные листостебель
ные специализированные системы по
бегов с недетерминированным числом 
листьев (тип Platycladus). Эти систе
мы побегов с тонкой уплощенной осью 
и чешуевидными, плотно прилегаю
щими к ней диморфными (фациаль- 
ными и латеральными) листьями, до 
третьего-четвертого порядка интен
сивно ветвятся в одной плоскости 
(рис. 66). Верхушки боковых побегов 
в этих системах либо прекращают 
свою деятельность, оставаясь вегета
тивными, либо формируют мужские 
шишки, которые после рассеивания 
пыльцы отмирают. Разветвленные 
системы побегов, прекратив рост, 
функционируют как трофические в 
течение нескольких лет, а затем, 
оказываясь в глубине кроны, отмира-

Рис. 6. Филломорфные ветви: а — Sequoia 
sempervirens (D. Don) Endl. (no Beissner);
6 — Chamaecyparis lawsoniana Siebold et
Zucc. (no Sargent) (ветвь-платикладий)

ют и опадают целиком, оставляя на 
скелетной оси веточные рубцы.

Представляется, что такие дорсо- 
вентральные системы побегов, с огра
ниченным ростом и относительно не
большой продолжительностью жизни, 
аналогичны сложным или простым 
рассеченным листьям, что позволяет 
считать эти системы побегов одним из 
вариантов филломорфных ветвей. Та
кие филломорфные ветви (дорсовен- 
тральные боковые системы побегов, 
с уплощенными осями и ветвящиеся 
в одной плоскости), на наш взгляд, 
возможно называть платикладиями. 
Этот термин (буквально «плосковет- 
ки») широко применяется немецкими 
морфологами [1, 7, 11, 12] для со
вокупного обозначения кладодиев и 
филлокладиев. Нам представляется, 
что описанные выше системы побе
гов, прежде всего из-за уплощенных 
осей и ветвления в одной плоскости, 
также имеет смысл называть этим 
термином. Это тем более оправдано, 
что такие системы побегов характер
ны для рода Platycladus Franco. Так
же характерны для многих родов се
мейства Cupressaceae.
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Кроме описанных выше специа
лизированных побегов, имеющих за
метные структурные отличия от ро
стовых (длина междоузлий, симме
трия и т.д.), у хвойных распростра
нены побеги, функционально и по 
ритму роста подобные листьям, но 
имеющие листостебельную организа
цию и радиальную симметрию (тип 
Araucaria).

Эти побеги имеют ограниченый 
рост (один-два периода внепочечно- 
го роста, по завершении которого 
верхушечная меристема отмирает), 
радиальную симметрию и четко вы
раженную дифференциацию на осе
вую часть и листья. Последние отно
сительно крупнее листьев ростовых 
побегов, оси тоньше. Часто эти по
беги повислые. После нескольких лет 
жизни отмирают и опадают целиком, 
с образованием веточных рубцов. Мо
гут быть силлептические и пролеп- 
тические. Исходя из перечисленных 
свойств такие побеги можно назвать 
филлофункциональными, аналога
ми рассеченных листьев. Характерны 
для Cryptomeria, Sequoiadendron, 
Taiwania, а также Athrotaxis, Dacry- 
dium во взрослом состоянии. Это 
побеги последнего порядка на боко
вых скелетных ветвях. При хорошем 
освещении в пазухах листьев у не
которых образуются микростробилы. 
Очень сходные побеги образуются у 
ювенильных особей Araucaria секции 
Eutacta и Intermedia, Calocedrus, 
Chamaecyparys, Cupressus, Junipe- 
rus, Platycladus, Tetraclinis, Wid- 
dringtonia. У кипарисовых такие побе
ги образуются только в первые годы 
жизни (до 5, максимум до 10 лет), 
несут игловидные ювенильные листья. 
У видов Araucaria A. heterophylla, 
A. columnaris и др. побеги такого типа 
несут шиловидные листья.

Наличие специализированных ве
гетативных побегов обнаружено у 
28 родов из 41 изученных и встреча
ются во всех современных семействах 
хвойных.

В семействе Araucariaceae для рода 
Agathis характерны филломорфные 
ветви типа Tsuga. Возможно, такие 
же филломорфные ветви имеются у 
Wollemia nobilis W.G. Jones, K.D. Hill 
et J.M. Allen, но по имеющемуся в 
оранжерее ГБС РАН молодому экзем
пляру однозначное суждение вынести 
затруднительно. Кроме того, у боль
шинства видов рода Araucaria име
ются побеги, функционально и по 
ритму роста подобные листьям, но 
имеющие листостебельную организа
цию и радиальную симметрию (тип 
Araucaria).

У всех известных автору видов 
рода Cephalotaxus, единственного в 
семействе Cephalotaxaceae, имеются 
филломорфные ветви типа Tsuga.

Среди 11 изученных родов семей
ства Cupressaceae специализирован
ные вегетативные побеги имеются у 
шести. Все они относятся к одному 
морфологическому типу (филломорф
ные ветви — платикладии) и имеют, 
как правило, один-два периода роста. 
Такие же системы побегов встречают
ся у родов Austrocedrus, Libocedrus, 
Papuacedrus, Pilgerodendron [5, 6, 9]. 
У видов Cupressus, Juniperus, Mic
robiota имеются системы побегов, 
ветвящиеся в одной плоскости, у 
которых нет диморфных листьев и 
уплощенного стебля, поэтому они 
не являются филломорфными вет
вями — платикладиями. Даже с уче
том этого факта филломорфные вет
ви — платикладии — имеются более 
чем у половины родов семейства (6 из 
11 изученных, 10 из 19 имеющихся).

Семейство Pinaceae. Из девяти 
изученных родов укороченные побе
ги имеются у пяти. Встречаются ра
диальносимметричные брахибласты с 
детерминированным и недетермини
рованным числом листьев (соответст
венно типа Pinus и типа Larix). Пер
вые всегда имеют один период рос
та, вторые — у Cedrus, Larix, 
Pseudolarix — нарастают неопреде
ленно долго, а у видов Tsuga обра
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зуются силлептически в базальной 
части ростовых побегов и обычно 
больше не растут либо нарастают еще 
один-два периода. Для рода Tsuga и 
для части видов Abies, Keteleeria, 
Pseudotsuga характерны филломорф
ные ветви типа Tsuga.

В семействе Podocarpaceae из ше
сти изученных родов укороченные по
беги с недетерминированным числом 
листьев имеются у Podocarpus (мно
голетние, радиальносимметричные) 
и у Dacrycarpus (многолетние, била
теральносимметричные). Все имею
щиеся типы брахибластов вырастают 
за один цикл роста. Для Phillocladus 
характерны дорсивентральные фил
локладии. Филломорфные ветви типа 
Tsuga характерны для видов Nageya, 
Podocarpus, Prumnopitys. С учетом 
недостаточного объема изученного 
материала у представителей семей
ства возможно предположить суще
ствование других типов специализи
рованных вегетативных побегов.

У представителей семейства Таха- 
сеае, как у непосредственно изучен
ных родов (Taxus, Torreya), так 
и у Amenthotaxus, Austrotaxus, 
Pseudotaxus, имеются филломорфные 
ветви типа Tsuga. У Taxus встреча
ются радиальносимметричные брахи
бласты с неопределенным, но огра
ниченным , числом метамеров.

Семейство Taxodiaceae. Среди де
вяти изученных родов специализиро
ванные вегетативные побеги имеются 
у пяти. Билатерально симметричные, 
листостебельные, с недетерминиро
ванным числом листьев брахибласты 
имеются у Glyptostrobus, Metasequoia 
и Taxodium. Брахибласты могут иметь 
или один цикл роста, либо нарастать 
неограниченно долго (базисимподи- 
альные брахибласты Metasequoia), 
либо объединяться в однолетние 
филломорфные ветви (Glyptostrobus, 
Metasequoia). Филлокладии с детер
минированным числом листьев име
ются у Sciadopitys. Для рода Sequoia 
характерны филломорфные ветви

типа Tsuga. Кроме того, у родов Сгур- 
tomeria, Sequoiadendron, Taiwania 
имеются побеги, функционально и 
по ритму роста подобные листьям, 
но листостебельной организацией и 
радиальной симметрией (тип Arau
caria).

При анализе распространения раз
ных типов специализированных ве
гетативных побегов обнаруживается 
их деление на две группы. В первую 
входят побеги, распространенные во 
всех или во многих семействах: фил
ломорфные ветви типа Tsuga (во всех 
семействах), радиальносимметричные 
брахибласты с ограниченным неде
терминированным числом метамеров 
(Podocarpus, Taxus, Tsuga), а также 
побеги, функционально и по ритму 
роста подобные листьям, но имеющие 
листостебельную организацию и ра
диальную симметрию (Araucariaceae, 
Cupressaceae, Podocarpaceae, Taxo
diaceae). Возможно, широкое распро
странение таких побегов связано с их 
незначительными отличиями от не
специализированных и ростовых по
бегов.

Во вторую группу входят специ
фичные для отдельных семейств ве
гетативные побеги. Для семейства 
Cupressaceae характерны филло
морфные ветви типа Platycladus, для 
Pinaceae — радиальносимметричные 
брахибласты типа Pinus и типа Larix 
с сильно укороченными междоузлия
ми и большим числом метамеров, для 
Podocarpaceae — филлокладии типа 
Phyllocladus и брахибласты типа Tax
odium, для Taxodiaceae — филлокла
дии типа Sciadopitys и брахибласты 
типа Taxodium. Эти побеги значитель
но видоизменены и существенно от
личаются от неспециализированных и 
ростовых побегов.

Заключение

При рассмотрении возможной мор- 
фогении специализированных вегета
тивных побегов можно утверждать о
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наличии по крайней мере двух ее раз
личных путей. Характерные для Pinace
ae радиальносимметричные брахибла- 
сты структурно весьма своеобразны и 
не встречаются у представителей дру
гих семейств. Их образование можно 
рассматривать как результат редук
ции оси, без уплощения и срастания. 
У представителей семейств Cupres- 
saceae, Podocarpaceae, Taxodiaceae 
специализированные вегетативные по
беги (за исключением филлокладиев 
Sciadopitys) сформировались в резуль
тате уплощения и срастания. Такие 
существенные различия в морфогении 
вегетативных побегов позволяют пред
полагать большую филогенетическую 
близость Cupressaceae, Podocarpaceae 
и Taxodiaceae и изолированность от них 
Pinaceae.

Филлокладии Sciadopitys, на наш 
взгляд, возникли в результате пере
носа программы роста листа на зачаток 
пазушного побега в стадии формиро
вания предлистьев, но из-за билате
ральной симметрии их следует отнести 
к характерной для Taxodiaceae линии 
эволюции.

Анализ географического распро
странения видов хвойных [5, 9], имею
щих специализированные вегетативные

побеги, показал, что они встречаются 
преимущественно в областях с доста
точным или избыточным увлажнением, 
по крайней мере, во время периода ве
гетации. На наш взгляд, это связано с 
продолжительным ростом сложно орга
низованных специализированных веге
тативных побегов, особенно филлокла
диев и разветвленных филломорфных 
ветвей, представляющих собой аналоги 
крупных листьев цветковых и способ
ных составить им конкуренцию в фор
мировании фотосинтетической поверх
ности.

Первопричиной появления высоко
специализированных вегетативных по
бегов, скорее всего, было ограничение 
роста листовой пластинки, связанное с 
происхождением. В результате редук
ции листовая пластинка была утраче
на, а попытки восстановить ее на базе 
редуцированного филлодия оказались 
малорезультативны (например, листья 
Taxus и Podocarpus s.str.). Формирова
ние разнообразного набора специали
зированных вегетативных побегов — 
аналогов крупных листьев — позволи
ло хвойным успешно адаптироваться 
к различным экологическим нишам и 
конкурировать с древесными цветко
выми.
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SUMMARY

Specialized, vegetative twigs in modern conifers have been described and sys
tematized in the article. Wide spreading of phyllomorphous branches in this group is 
shown, specific type of phyllomorphous branches for the cypress has been offered. 
Spreading of separate types of specialized vegetative shoots in coniferous families is 
given consideration, correlation of morphogenetically advanced types presence with 
phylogeny is observed besides. An assumption of convergent likeness of specialized 
vegetative twigs reasons in conifers with big complex and divided leaves in flowering 
plants has been made.

Key words: conifers, brachyblasts, phyllomorphous branches.
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