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Аннотация. В статье рассмотрены приросты побегов у трех существующих в настоящее время видов, входящих 
в трибу секвойевых: Metasequoia glyptostroboides, Sequoia sempervirens и Sequoiadendron giganteum, структура ко-
торых изучена недостаточно. Материал был собран в коллекциях ботанических садов Черноморского побережья 
Кавказа и Крыма. За один продолжительный период роста у всех трех видов образуются системы побегов разной 
степени сложности: от неразветвленных, состоящих из одного элементарного, до силлептически разветвленных 
многоосных систем. У S. giganteum системы побегов, образующиеся за один период внепочечного роста, сходны 
с другими кипарисовыми, и частично – с сосновыми и подокарповыми. У Metasequoia glyptostroboides и Sequoia 
sempervirens силлептически разветвленные системы дифференцированы на несколько вариантов: на ортотропных 
побегах в верхней части прироста силлептически образуются плагиотропные ветви, которые продолжают рост по-
сле остановки ортотропной части системы побегов. Боковые силлептические побеги плагиотропные продолжают 
ветвление до боковых побегов второго порядка. Подобные структуры известны у Araucaria и ископаемых архаич-
ных хвойных. У M. glyptostroboides и S. sempervirens имеются филломорфные ветви такого же облика, что описа-
ны для Tsuga canadensis. Для этих видов характерны также почки, образующиеся сериально ниже силлептически 
отрастающего побега. У M. glyptostroboides филломорфные ветви ежегодно опадают, их многолетние основания 
формируют нарастающий базисимподиально укороченный побег. Почка возобновления в отличие от Taxodium disti-
chum не погружена под кору.
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Abstract. The article focuses on the growth rates of three extant species belonging to the tribe Sequoiaceae: Metasequoia 
glyptostroboides, Sequoia sempervirens and Sequoiadendron giganteum. The material was collected from botanical garden 
collections on the Black Sea coast of the Caucasus and Crimea. During a long growing season, all three species form shoot 
systems of varying complexity: from unbranched shoots consisting of a single elementary shoot to sylleptically branched 
multi-axial systems. In S. giganteum, the shoot systems formed during an extra-bud growth period are similar to those 
of other Cupressaceae species and partly to those of Pinaceae. In Metasequoia glyptostroboides and Sequoia sempervi-
rens, sylleptically branched shoot systems are differentiated into several variants: on orthotropic shoots in the upper part 
of the growth, plagiotropic branches are sylleptic and continue to grow after the orthotropic part of the shoot system has 
stopped growing. Plagiotropic sylleptic lateral shoots continue to branch into second-order lateral shoots. Similar structures 
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are found in Araucaria and archaic fossil conifers. M. glyptostroboides and S. sempervirens have phyllomorphic branches 
of the same appearance as those described for Tsuga canadensis. Plagiotropic lateral sylleptic shoots continue to branch 
into second-order lateral shoots. Similar structures are known in Araucaria and fossil archaic conifers. M. glyptostroboides 
and S. sempervirens have phyllomorphic branches of the same appearance as described for Tsuga canadensis. These spe-
cies are also characterized by buds formed serially below the sylleptically growing shoot. In M. glyptostroboides, the phyl-
lomorphic branches fall off annually, and their perennial bases form a growing, basisympodially shortened shoot. The re-
newal bud is not located under the bark, as in Taxodium distichum.

Keywords: shoots, growths, brachyblasts, phyllomorphic branches, monorhythmic shoot systems
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Введение

В состав трибы секвойевых (Sequoiеае) входят три монотипных реликтовых рода Metasequoia 
S. Miki, Sequoia Endlicher, Sequoiadendron J. Buchholz. Изучение и понимание особенностей роста самых 
больших современных древесных растений [1] представляют значительный интерес. Три современных 
вида трибы дают возможность выделить и оценить некоторые приспособления у побегов растений груп-
пы, помогающие видам адаптироваться к конкурентным условиям современных субтропических лесов 
северного полушария. Биология и способы размножения этих важных для лесного садово-паркового хо-
зяйства растений находятся в центре внимания исследователей [2-16]. Цель исследований: выявить и об-
судить особенности роста побегов у растений трибы Sequoiеае, культивируемых в России.

Методика исследований

На наш взгляд, для корректного сравнения в качестве единицы структуры следует рассматривать 
не побег как универсальную единицу тела растения [17], а системы побегов, возникающие за один период 
внепочечного роста. Эти элементы Л.Е. Гатцук в неопубликованных материалах своей диссертации (1970) 
назвала системами элементарных моноритмических побегов [18]. Данные системы могут быть неразвет-
вленными и тождественными элементарным побегам, а могут состоять из многих осей, формирующихся 
за счет силлептического ветвления, и тогда они соответствуют модулям в исходном смысле: система по-
бегов, отрастающая за период роста [19]. В понимании Томлинсона [20] сходная структура называется 
единицей расширения (units of extension). Предлагается их назвать моноритмическими системами по-
бегов (МСП). У рассматриваемых видов существуют два варианта границ таких структур. В случае пре-
рывистого роста границами МСП служат почечные чешуи (у Metasequoia и Sequoia), зоны укороченных 
листьев и междоузлий (у Sequoiadendron без почечных чешуй, почки открытые) [21].

Материал для исследований был собран в 1986-2014 гг. в коллекциях следующих ботанических 
садов СССР и Российской Федерации:

в Батумском ботаническом саду (1984-1986, 1989 гг.); в Фондовой оранжерее и Дендрарии Главного 
ботанического сада РАН (1985-2014 гг.); в оранжерее Ботанического института РАН (1986, 2000, 2003 гг.); 
в Государственном Никитском ботаническом саду (1986, 2016 гг.); в Ботаническом саду и Дендрарии 
МСХА (1988-2015 гг.); в Сочинском дендрарии (1988-2014 гг.); в парке «Южные культуры» (1988-2014 гг.); 
в Субтропическом ботаническом саду Кубани (2000-2014 гг.) [22].

Моноритмические системы побегов (далее – МСП) – это системы побегов, возникающие за один 
период внепочечного роста. Эти системы могут быть неразветвленными, и тогда они соответствуют 
элементарным побегам, а могут состоять из многих побегов, формирующихся за счет силлептического 
ветвления.

Анализировались все обнаруженные варианты строения МСП. Они различаются как в пределах от-
дельного растения, так и у разных экземпляров, существовавших и развивавшихся в различных условиях. 
Поэтому их полноценной характеристикой будет множество, состоящее из всех установленных вариантов 
структуры приростов как элементов такого множества в пределах родов.

Ростовыми побегами здесь и ниже будем называть побеги, у которых функция захвата и освоения 
пространства является основной и доминирует над функцией воздушного питания (фотосинтез и свя-
занные с ним газообмен и транспирация). Побеги, основной функцией которых является обеспечение 
фотосинтеза, будем называть трофическими. Структурно существенных различий между ростовыми 
и трофическими побегами нет; они различаются функционально, по размерам и по соотношению стебля 
и листьев.
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Результаты и их обсуждение

Metasequoia. Для рода установлено 6 типов МСП, представленных силлептически ветвящимися 
до боковых ветвей второго порядка либо неразветвленными элементарными побегами (рис. 1). Рост пре-
рывистый. Ростовые побеги радиально симметричные, ортотропные, приподнимающиеся или плагио-
тропные. Неразветвленные МСП представлены удлиненными побегами с верхушечной почкой (рис. 1.1), 
характерны для ювенильных особей в условиях средней освещенности. С возрастом осевая часть стано-
вится многолетней. Другой вариант одноосной МСП лишен верхушечной почки (рис. 1.2) и характерен 
для затененной части кроны. Мощные ростовые побеги способны к силлептическому ветвлению, образуют 
боковые, многолетние впоследствии, побеги следующего порядка ветвления. Трофические побеги пред-
ставлены брахибластами (рис. 1.6). Они имеют оформленную боковую почку в базальной части побега. Би-
латеральные листостебельные брахибласты образуются либо на растущих удлиненных побегах в результа-
те силлептического ветвления (рис. 1.3-1.5), либо из зимовавших боковых почек на многолетних ростовых 
побегах (рис. 1.6). При отрастании верхушка брахибласта полностью расходуется, не образуя верхушечной 
почки. Побег живет в течение одного вегетационного периода, затем отмирает и опадает с образованием 
отделительного слоя и зимующей почки в пазухе почечной чешуи. Эти побеги сходны с филломорфными 
ветвями Sequoia и Tsuga [22], но имеют детерминированный рост и живут в течение одного сезона.

Билатеральносимметричные укороченные побеги часто входят в состав разветвленных филломоф-
ных ветвей, подобных дваждыперистым листьям (рис. 1.4). Они опадают целиком, оставляя веточные 
рубцы. При этом возможно опадение разветвленной системы побегов не только целиком подобно рассе-
ченному простому листу, но и по частям: сначала опадают отдельные брахибласты, затем – оси, на кото-
рых они располагались, подобно рахисам дваждыперистосложных листьев. Боковые почки яйцевидно-ко-
нические, развиваются либо в пазухах листьев, либо сериально по отношению к боковым побегам – как 
ростовым, так и брахибластам (рис. 1.3, 1.4). На ростовых побегах расположены рассеянно, на брахибла-
стах – компактно: в пазухе одной из верхней пары почечных чешуй [25]. Стебли – с приросшими основа-
ниями листьев, голые. Листья супротивные, двух формаций. Низовая формация представлена почечными 
чешуями и зелеными катафиллами на ростовых побегах. Листья срединной формации, короткочерешко-
вые или почти сидячие, на укороченных побегах супротивные и двурядные [21].

Sequoia. Для рода установлено 5 типов МСП, представленных силлептически ветвящимися до бо-
ковых ветвей второго порядка либо неразветвленными элементарными побегами (рис. 2). Рост непрерыв-
ный у ростовых побегов низких порядков ветвления и прерывистый – у трофических. На ортотропных 
ростовых побегах наблюдается прерывистый рост с образованием боковых силлептических побегов пер-
вого порядка. Ростовые побеги радиально симметричные, ортотропные, приподнимающиеся или плагио-
тропные (рис. 2.1). Трофические побеги силлептические и пролептические, представленные билатераль-
ными филломорфными ветвями с верхушечными почками (рис. 2.2), либо верхушечные почки полностью 
расходуются (рис. 2.3). Их специализация недетерминирована, и при изменении условий побеги могут 
становиться ортотропными и радиально-симметричными. Филломорфные ветви могут нарастать в тече-
ние нескольких лет, быть разветвленными или неразветвленными [25]. Мощные ростовые побеги спо-
собны к силлептическому ветвлению, образуют боковые, многолетние впоследствии, побеги следующего 
порядка ветвления (рис. 2.4, 2.5). Отличия ювенильных побегов от взрослых невелики.

Почки закрытые, яйцевидные или яйцевидно-конические. Почечные чешуи килеватые. Осмоление 
отсутствует. Часто встречаются сериальные почки, реже – сериальные силлептические побеги. Боковые 
почки и силлептические побеги в составе МСП расположены рассеянно по всей длине побега, очень 
редко – компактно в верхушечной ложной мутовке. Поверхность стебля – с приросшими основаниями 
листьев, голая.

Листья низовой формации представлены почечными чешуями. Листья срединной формации игло-
видные, с низбегающими основаниями. Явный черешок отсутствует, его заменяет поворот пластинки [21].

Sequoiadendron. Для рода установлено 5 типов МСП (рис. 3), представленных силлептически вет-
вящимися до третьего порядка (рис. 3.2-3.4) либо неразветвленными элементарными побегами (рис. 3.1, 
3.5). Рост непрерывный. Ростовые побеги радиально-симметричные, ортотропные или приподнимающи-
еся. Трофические побеги косо вверх восходящие. Ювенильные побеги не изучены. Специализированных 
укороченных побегов и филломорфных ветвей нет.

Боковые побеги возникают в результате силлептического ветвления. На мощных ростовых побегах 
образуются заметные гипоподии, длина листьев на протяжении прироста одинакова. У менее развитых 
трофических МСП наблюдается увеличение листа к середине прироста с последующим уменьшением 
его размеров к верхушке. Одновременный рост боковых и материнского побегов сохраняется, боковые 
побеги силлептические, гипоподий является невыраженным. Боковые побеги распределяются по длине 
прироста равномерно, компактных зон ветвления нет. Стебли с приросшими основаниями листьев – без 
опушения. Почки открытые.
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Рис. 1. Организация МСП у Metasequoia glyptostroboides:  
1 – неразветвленная МСП с закрытой верхушечной почкой;  
2 – неразветвленная МСП с отмершей верхушечной почкой;  

3 – силлептически разветвленная МСП с боковыми побегами первого порядка,  
представленными однолетними брахибластами с сериальными почками возобновления;  

4 – силлептически разветвленная МСП с боковыми побегами первого и второго порядков,  
представленными однолетними структурами;  

5 – силлептически разветвленная МСП с боковыми побегами  
первого и второго порядков, однолетними и зимующими;  

6 – брахибласт, в дальнейшем нарастающий базисимподиально
Fig. 1. Organization of monorhythmic shoot systems (MSS) in Metasequoia glyptostroboides 
1 – unbranched MSS with a closed apical bud; 2 – unbranched MSS with a dead apical bud;  

3 – sylleptically branched MSS with the first-order lateral shoots represented  
by annual brachyblasts with serial buds of renewal;  

4 – sylleptically branched MSS with the first- and second- order lateral shoots represented by annual structures;  
5 – sylleptically branched MSS with the first- and second- order lateral shoots, annual and wintering;  

6 – brachyblast, further growing basisympodially

Рис. 2. Организация МСП у Sequoia sempervirens: 
1 – неразветвленный побег с боковыми почками, распределенными по длине побега;  

2 – неразветвленный плоский побег с верхушечной почкой;  
3 – неразветвленный плоский побег с отмершей верхушечной почкой;  

4 – силлептически разветвленная МСП с боковыми побегами первого порядка;  
5 – силлептически разветвленная МСП с боковыми побегами первого и второго порядков

Fig. 2. Organization of MSSs in Sequoia sempervirens 
1 – unbranched shoot with lateral buds distributed along the length of the shoot; 2 – unbranched flat shoot with an apical bud;  

3 – unbranched flat shoot with a dead apical bud; 4 – sylleptically branched MSS with the first-order lateral shoots;  
5 – sylleptically branched SME with the first-and second-order lateral shoots
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Рис. 3. Организация МСП у Sequoiadendron giganteum: 
1 – неразветвленный побег с открытой верхушечной почкой;  

2 – силлептически разветвленная МСП с боковыми побегами первого порядка;  
3 – то же с боковыми побегами первого и второго порядков;  

4 – то же с боковыми побегами первого, второго и третьего порядков;  
5 – неразветвленный побег с отмершей верхушечной почкой. Все почки открытые

Fig. 3. Organisation of MSSs in Sequoiadendron giganteum 
1 – unbranched shoot with an open apical bud; 2 – sylleptically branched MSS with the first-order lateral shoots;  

3 – the same with the first- and second-order lateral shoots; 4 – the same with the first-, second- and third-order lateral shoots;  
5 – unbranched shoot with a dead apical bud. All the buds are open

Листья срединной формации чешуевидные, с приросшим к стеблю низбегающим основанием. Ли-
стья низовой формации отсутствуют [21].

Системы моноритмических побегов у Sequoiadendron giganteum представляют собой набор струк-
тур, весьма распространенных у Cupressaceae и у других семейств хвойных. Сходные наборы МСП име-
ются у родов Callitris, Chamaecyparis, Cryptomeria, Cupressus, Juniperus, Taiwania (Cupressaceae), Dac-
rydium (Podocarpaceae); с учетом меньшего порядка ветвления – у Pinus, Pseudotsuga, Tsuga, а без укоро-
ченных побегов – еще и у Cedrus, Larix, Pseudolarix (Pinaceae).

Таким образом, можно предполагать, что такие системы роста являются исходными для хвойных. 
В рассматриваемой трибе именно такая организация моноритмических систем побегов также скорее все-
го является исходной. На архаичность побегов этого типа указывает наличие открытых почек: нет специ-
ализированных почечных чешуй, есть только чешуевидные зеленые листья.

У ортотропных МСП Sequoia sempervirens и Metasequoia glyptostroboides наблюдается образование 
плагиотропных силлептических боковых побегов и систем побегов. Ортотропная часть обладает преры-
вистым ростом, завершает его ко времени начала отрастания боковых силлептических побегов первого 
порядка ветвления, которые продолжают рост. МСП такого строения позволяют формировать незатенен-
ную новую ассимилирующую поверхность. Она обеспечивает максимальное использование светового 
потока.

У M. glyptostroboides и S. sempervirens имеются филломорфные ветви такого же облика, что описа-
ны для Tsuga canadensis [24]. Для этих видов характерны также почки, образующиеся сериально, ниже 
силлептически отрастающего побега. У M. glyptostroboides филломорфные ветви ежегодно опадают, их 
многолетние основания формируют нарастающий базисимподиально укороченный побег. Почка возоб-
новления в отличие от Taxodium distichum не погружена под кору.

Плагиотропные, силлептические, длительно растущие системы побегов, образующиеся у верху-
шек ортотропных побегов, характерны для архаичных хвойных из семейств Araucariaceae и Walchiace-
ae [20, 23]. Их наличие свидетельствует о росте в условиях безморозного климата с длительным вегета-
ционным периодом. Они конвергентно сходны с различными группами растений архитектурных моделей 
Holtum, Corner, Tomlinson, Schoute, Massart, Cook, Rauh, Attims, Troll [24]. В климате с продолжительным 
холодным сезоном это же явление подразделяется на два сезона: в первый сезон отрастает вертикальная 
часть системы, а во второй – обратная, почти горизонтальная поверхность из боковых побегов.

Выводы

Моноритмические системы побегов у трех видов трибы Sequoiеае существенно отличатся. У Se-
quoiadendron giganteum наиболее архаичный набор вариантов, мало отличающийся от структур, сформи-
ровавшихся у хвойных еще в палеозое. У Sequoia sempervirens побеги дифференцированы с формирова-
нием продвинутых филломорфных ветвей и закрытых почек с кожистыми почечными чешуями. У Meta-
sequoia glyptostroboides оформились опадающие в конце вегетационного периода филломорфные ветви 
и базисимподиально нарастающие брахибласты. Структуры, характерные для трибы, сформировались 
в безморозном климате, и их приспособлений недостаточно, чтобы продвинуться на север.
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