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ОРИГИНАЛЬНАЯ СТАТЬЯ

О МОРФОЛОГИИ ПОЧЕЧНЫХ ЧЕШУЙ И КАТАФИЛЛОВ 
ULMUS GLABRA HUDS. (ULMACEAE)

Актуальность. Исследование особенностей развития растений и механиз­
мов, которые обеспечивают эти процессы прямо связаны со строением по­
чек и, соответственно, листовых серий побегов. Объект и методы. Мате­
риалом исследования послужили побеги второго-пятого порядков ветвле­
ния девятнадцати особей генеративного возраста (G1, G2), произрастав­
ших в хорошо освещенных местообитаниях парка г. Петрозаводска и парка 
поселке Комарово (Санкт-Петербург). Исследованы все почки вегетатив­
ных и вегетативно-генеративных побегов (более 250 шт.). Под бинокуля- 
ром МБС-9 последовательно разобраны и измерены листовые органы се­
мидесяти девяти сформированных вегетативных почек Ulmus glabra Huds. 
Развитие почечных чешуй при разворачивании почек позволяет увидеть 
структурные особенности недоступные при статическом изучении почек. 
Результаты и выводы. Выявлено, что развитие листовых органов серии 
происходит по-разному. Наружные почти полностью опробковевающие 
чешуи представляют собой сильно разрастающееся основание листа со 
слабо развитыми прилистниками. Первая -  четвертая чешуи совсем не 
разрастаются при разворачивании почки. Пятая -  шестая чешуи имеют сла­
бый вставочный рост при раскрытии почки. Вершины седьмой -  десятой 
чешуи опробковевают слабо и имеют две лопасти, сложенные колпачком, 
закрывающим верхушку почки. Чешуя, предшествующая появлению за­
чатка листа с листовой пластинкой, имеет на вершине выраженные лопа­
сти и выемку между ними с округлым дном и волосками по краю. За ней 
следует зачаток с крупными раздельными прилистниками почти не выра­
женным основанием листа и дифференцированной листовой пластинкой, 
то есть наблюдается порог в дифференциации листовых зачатков. В пазухе 
каждой разрастающейся чешуи закладывается мелкая спящая почка. Та­
ким образом, количество листовых органов на побеге при разворачивании 
составляет 10-15, а листьев срединной формации не более 3-5, при этом, 
у подавляющего большинства растений U. glabra в генеративном возраст­
ном состоянии имеется только один период роста. На примере U. glabra 
представлена реализация порогового механизма генетической про­
граммы развития вегетативного побега.
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ORIGINAL ARTICLE

ABOUT THE MORPHOLOGY OF BUD SCALES AND CATA- 
PHYLLS OF ULMUS GLABRA HUDS. (ULMACEAE)

Background. Specific features of plant development and mechanisms ensuring 
such processes are expressly linked with the structure of buds and hence the 
leaf series formed on lateral shoots. Materials and methods. The material of 
the study was the shoots of the second to fifth orders of nineteen plant samples 
in their generative age (G1, G2) grown in the well-lighted habitats in the Park 
of Petrozavodsk and the Park of Komarovo Town (St. Petersburg). All buds on 
vegetative and vegetative-generative shoots (more than 250) were investi­
gated. The leaf organs of the formed seventy-nine vegetative buds of Ulmus 
glabra Huds. were consistently disassembled and measured under an MBS-9 
binocular. The analysis of the development of bud scales in unfolding buds 
made it possible to observe structural features unavailable in a static study of 
buds. Results and conclusions. The growth of the leaf organs in a series was 
found to occur in different ways. Almost completely suberized external scales 
represented a thickly grown leaf base fused with poorly developed stipules. The 
scales from the first to the fourth did not grow at all when the bud was unfold­
ing. The fifth and the sixth scales showed weak intercalary growth during the 
unfolding. The tips of the seventh up to the tenth scales were weakly suberized 
and had two blades which formed a cap covering the tip of the bud. The scale 
which preceded the emergence of a leaf sprout with a leaf blade had on its tip 
pronounced lobes and a depression between them with a rounded bottom and 
hairs along the edge. It was followed by a sprout with large separated stipules, 
an almost unpronounced leaf base and a differentiated leaf blade; hence, there 
is a threshold in the differentiation of leaf sprouts. In the axil of each growing 
scale, a small dormant bud was set. Thus, the number of leaf organs on a shoot 
after unfolding was 10-15, while the leaves of the middle formation did not 
exceed 3-5, and besides only one growth period was observed in a majority of 
U. glabra plants in their generative age state. Using U. glabra as an example, 
the performance of the threshold mechanism within the genetic program of 
vegetative shoot development was demonstrated.
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Введение

Строение побега -  основа для пони­
мания функционирования простран­
ственно-временной системы кроны дре­
весного растения. Накопление знаний о 
разнообразии почек и их развитии 
имеет значение для оценки свойств ви­
дов и их экологических возможностей, 
в частности, таких как продвижение 
растений к северу при интродукции. Об 
этом в 1972 году писала Т. И. Серебря­
кова (Serebrjakova, 1972) тем не менее, 
до настоящего времени в сведениях по 
этой тематике существуют значитель­
ные пробелы. Это подтвердилось на со­
вещании по биоморфологии (Biological 
types, 2010), а также по материалам 
международной научной конференции 
(Biodiversity, 2017). Исследования жиз­
ненных форм растений в настоящее 
время направлены на понимание струк­
туры растения, определяемой его взаи­
модействиями с внешней средой. «Вы­
яснение особенностей и логически воз­
можных путей развития растений и ме­
ханизмов, обеспечивающих эти про­
цессы в эволюционном развитии габи­
туса, тесно связаны со строением почек 
и, соответственно, листовых серий по­
бегов...» (Savinykh, Cheryomush- 
kina, 2017, p. 111).

Строение почки древесного растения 
представляет интерес с разных позиций. 
Во-первых, листья низовой формации 
защищают нежные меристематические 
зачатки зеленых листьев от высыхания 
и повреждений ветром и консументами 
первого порядка, раскрывая адаптивные 
возможности организма (Troll, 1935, 
1954; Tahtadzhjan, 1948; Serebrjakov, 
1952, 1962; Shilova, 1963, 1969). Во-вто­
рых, отражают ритмический характер 
работы конуса нарастания и, соответ­
ственно, ритмический процесс развития 
побега, являясь видимым проявлением 
этой ритмики (Serebrjakov, 1964; 
Vitkovskij, 1979; Shilova, 1987; 
Mihalevskaja, 2002, 2008). В-третьих, со­
здают материальную основу проводя­
щих тканей для развития последующих

листовых зачатков (Borisovskaya, 1966), 
создают возможность восстановления 
после пожаров (Burrows, Chisnall, 2006). 
В-четвертых, листья низовой формации 
отражают разный гормональный статус 
побега в разные периоды его жизни и 
различаются в разных возрастных со­
стояниях организма (Zaugol'nova, 1971, 
Polevoj, Salamatova, 1991, Knjazeva,
2013).

Вопрос происхождения почечных че- 
шуй у разных видов растений также не яв­
ляется окончательно решенным (Kostina, 
2006; Pautov et al., 2012). Известно, что 
строение листовых органов низовой фор­
мации у побегов растений может суще­
ственно различаться (Troll, 1935, 1954; 
Tahtadzhjan, 1948). Это могут быть и пол­
ностью трансформированные листовые 
зачатки, или разросшиеся основания ли­
ста, или измененные прилистники или ли­
стовые пластинки. Различна выражен­
ность их опробковения и способность к 
росту растяжением. Рассматривая дина­
мику разворачивания почки можно видеть 
не только способность к росту листьев ни­
зовой формации (чешуевидных), но и то, 
из какой части листового зачатка произо­
шла рассматриваемая чешуя.

Вяз гладкий -  красивое парковое де­
рево, широко применяемое в озеленении. 
Вяз имеет множество сортов, отличаю­
щихся плакучей, узкоцилиндрической и 
загущенной кроной. Систематика вязовых 
разработана И. А. Грудзинской, с появле­
нием молекулярной систематики была 
уточнена (Grudzinskaya, 1979; Wiedrefe 
et al., 1994) Для вида во взрослом состоя­
нии характерно строго симподиальное 
нарастание.

О почечных чешуях видов рода 
Ulmus L. известно, что они образуются 
на конусах нарастания побегов следую­
щим образом: из одного примордиаль­
ного бугорка образуется либо одно­
членный примордий, который потом 
дает одну кроющую чешую, либо трех­
членный примордий, образующий 
двухчленный примордий чешуи и далее 
две срединные чешуи или трехчленный
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листовой примордий, из которого раз­
вивается один лист с двумя прилистни­
ками (Grudzinskaya, 1974).

Цель данного исследования: опреде­
лить, из какой части листового зачатка 
произошли листовые органы низовой 
формации, каковы особенности их ро­
ста при разворачивании, а также их ко­
личество в сравнении с листьями сре­
динной формации, заложенных в почке.

Материалы и методы

Исследованы две группы растений, 
произраставшие в Курортном районе 
городе Санкт-Петербурга поселок Ко- 
марово и в городе Петрозаводске. Мате­
риал в виде фиксированных в семидеся­
тиградусном спирте побегов нижней ча­
сти кроны, собран с деревьев молодого 
генеративного возраста, произрастав­
ших в хорошо освещенных опушечных 
местообитаниях парка г. Петрозаводска 
и запущенного парка в поселке Кома- 
рово. В Петрозаводске исследованы де­
сять особей, в Комарово -  девять. Ис­
следованы все почки как вегетативных,

так и вегетативно-генеративных побе­
гов (более 250шт.). Под бинокуляром 
МБС-9 последовательно разобраны и 
измерены листовые органы семидесяти 
девяти сформированных вегетативных 
почек U. glabra Huds. Почки фиксиро­
ваны в феврале -  марте до начала разво­
рачивания. Вторая группа почек иссле­
дована в момент разворачивания через 
каждые три дня. Были сделаны попереч­
ные срезы почек. Почечные чешуи про­
светляли по методу Г. Г. Фурст (Furst,
1979).

Результаты

Снаружи почка U. glabra обычно по­
крыта шестью плотными, темно-корич­
невыми, иногда слегка рыжеватыми по­
чечными чешуями, черепитчато налега­
ющими друг на друга. Отчетливо за­
метна двурядность расположения этих 
почечных чешуй по 3 с каждой стороны. 
Опробковение седьмой, восьмой и девя­
той чешуй существенно уменьшается 
(от седьмой к девятой), иногда до пол­
ного исчезновения (рис. 1).

Рис. 1. Внешний вид разворачивающейся вегетативной почки Ulmus glabra 
Fig. 1. The exterior of an unfolding vegetative bud of Ulmus glabra

Первые шесть чешуй имеют ленто­
видный листовой рубец с параллель­
ными краями и одним рядом проводя­
щих пучков. Листовой рубец охваты­
вает до трех пятых окружности побега. 
Две первые чешуи имеют наиболее ши­
рокое основание (рис. 2). Их ширина 
превосходит длину чешуи не менее чем

в 1,5 раза. Третья чешуя имеет при­
мерно одинаковую длину и ширину, а 
начиная с четвертой, длина превосхо­
дит ширину. При разворачивании почки 
первые четыре чешуи не изменяются в 
размере, отодвигаются растущими 
внутренними зачатками и опадают.
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Пятая и шестая чешуи способны за 
счет интеркалярного роста их основа­
ний увеличиваться в размерах, при этом 
отношение опробковевшая/живая части 
чешуй составляет от 2/5 до 3/5. У седь­
мой чешуи в конце процесса роста при 
разворачивании опробковевшая часть 
составляет меньше половины. У после­
дующих чешуй опробковение захваты­
вает только самый верх.

Выпуклая абаксиальная поверхность 
первых шести чешуй покрыта редкими 
рыжеватыми волосками. По наружному

краю чешуи имеют глянцевую неопу- 
шенную кайму. Вогнутая адаксиальная 
поверхность этих чешуй гладкая, глян­
цевая.

У всех исследуемых нами нижних 
чешуй на вершине имеется раздвоение 
(выемка), внешне схожее с трещинкой. 
Однако последующие исследование по­
казало, что это сравнение не соответ­
ствует действительности, так как эти 
парные крыловидные образования 
имеют другую природу.

Рис. 2. Полная серия листьев Ulmus glabra низовой формации вегетативной почки 
и первый лист срединной формации (в одном масштабе).

1-10 -  органы листовой серии почки 
Fig. 2. A complete series of the lower formation leaves of an Ulmus glabra vegetative bud 

and the first leaf of the middle formation (on the same scale).
1-10 -  organs of a bud’s leaf series

В центральной части чешуи имеется 
зона, ограниченная с двух сторон 
крупными проводящими пучками, в 
верхней части этой зоны полностью 
отсутствуют проводящие элементы 
(рис. 3, 4). В нижней иногда присут­
ствует проводящий пучок, идущий от 
листового следа и быстро теряющийся 
в тканях. Листовые следы седьмой-де­
вятой чешуи в целом сходны. Разли­
чия в морфологии этих чешуй выража­
ются в степени опробковения и, соот­
ветственно, в способности к разраста­
нию в процессе разворачивания почки. 
В пазухах каждой разрастающейся по­
чечной чешуи находится маленькая 
спящая почка.

Наибольший интерес представляет 
строение именно верхней части этих 
чешуй. Здесь, как видно на рисунке 3, 
присутствуют две округлые доли со 
слегка опробковевшими верхушками. 
У восьмой чешуи лопасти опробковев- 
шей верхушки могут соприкасаться, 
или даже налегать друг на друга. Че­
шуя, таким образом, имеет вытянутую 
часть с параллельно идущими прово­
дящими пучками, практически без 
анастомозов, и с иррадирующим их 
ветвлением только в самой нижней, 
особенно, краевой, части, и с двумя 
короткими лопастями наверху. У не­
которых почек эти лопасти образуют 
своеобразный «колпачок», прикрыва­
ющий верхушку почки.
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Рис. 3. Верхушечные лопасти, налегающие 
друг на друга, у восьмой почечной чешуи 

листовой серии вегетативной 
почки Umus glabra 

Fig. 3. Overlapping upper lobes of the eighth 
bud scale in an Ulmus glabra vegetative bud

Рис. 4. Верхушечные лопасти девятой 
чешуи листовой серии вегетативной 

почки Ulmus glabra 
Fig. 4. Upper lobes of the ninth scale in the 

leaf series of an Ulmus glabra vegetative 
bud
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Следующая, девятая чешуя имеет та­
кое же строение вытянутой части, но 
пространство между верхушечными ло­
пастями имеет округлую выемку с 
уплощенным дном, по краю которой 
присутствуют волоски (рис. 4).

Нередко девятая чешуя совсем не 
имеет опробковения, а лопасти при раз­
ворачивании почки вытягиваются. От­
ношение базальной части к лопастям 
может доходить до 7 : 3. Еще раз под­
черкнем, что к пространству между ло­
пастями не подходят проводящие 
пучки. Такое строение чешуи наталки­
вает на мысль, что здесь имеет место 
сильно развитое основание листа с па­
раллельно идущими жилками и парой 
прилистников, образовавшихся на вер­
хушке чешуи. При этом заложение и 
формирование листовой пластинки 
между ними полностью отсутствует.

Неопробковевшая чешуя бледно-зе­
леная, обычно, с асимметрично распо­
ложенными антоциановыми пятнами, 
сформирована только паренхимыми 
клетками (см. рис. 2).

У разных по положению на побеге 
почек и у разных деревьев, исследован­
ных нами, описанное явление наблюда­
ется с 8 по 11 (12) чешую. Причем, раз­
двоение верхушки наблюдается у всех 
чешуй почки, а размер лопастей увели­
чивается очень постепенно. Чешуи с 
четки разделение на два крупных при­
листника, встречаются примерно у 
тридцати пяти процентов исследуемых 
почек. Следующий же (8-12) листовой 
зачаток резко отличается по своему 
строению. Он состоит из двух крупных 
прилистников со слегка неравными ос­
нованиями, в которые входит по 6 (3) 
проводящих пучков, впоследствии не­
равномерно разветвляющихся. Основа­
ние, объединяющее эти два прилист­
ника, едва заметно и ничтожно по про­
тяженности. Между прилистниками 
развивается или крошечная листовая 
пластинка с мелким черешком, или до­
статочно крупная, то есть почти равная

по длине прилистникам. В обоих слу­
чаях этот листовой зачаток превраща­
ется в первый фотосинтезирующий 
лист. Размер первого листа на побеге U. 
glabra, как известно, может варьировать 
от 6-8 мм2 до 15 см2. Последующие ли­
стовые зачатки имеют два прилистника 
и листовую пластинку, причем размеры 
прилистников постепенно убывают в 
ширину быстрее, чем в длину, стано­
вясь у пятого и шестого листа почти ли­
нейными. Характерная особенность 
прилистников -  асимметрия их разви­
тия, один по площади и количеству жи­
лок превышает другой, что связано с ли- 
стосложением зачатков в почке. 
(Grudzinskaya, 1974) Наши наблюдения 
подтверждают мнение И. А. Грудзин- 
ской -  асимметрия прилистников от 
первого настоящего листа к последую­
щим постоянно возрастает.

Все пластинки зачатков листьев сло­
жены вдоль и обращены к конусу роста 
нижней (адаксиальной) стороной по- 
лупластинки, при этом по одну сторону 
конуса роста находятся края листовых 
пластинок и наружного прилистника, по 
другую -  средние жилки листьев и внут­
ренние прилистники (Grudzinskaya, 1974).

Обычно в крупных верхушечных по 
положению почках можно наблюдать до 
восьми в разной степени сформированных 
зачатков зеленых листьев. Вопрос о емко­
сти почек по составу листьев срединной 
формации освещен в целом ряде литера­
турных источников (Grudzinskaya, 1962, 
1974; Leonova, 1999).

Обсуждение результатов

А. Л. Тахтаджян, ссылаясь на Эйхлера 
и Бауэра, (Tahtadzhjan, 1948) отмечал, что 
меристематический зачаток листа перво­
начально разделяется на две части: ба­
зальную -  гипоподиум, дающий основа­
ние листа и прилистники (из разрастаю­
щихся краев), и дистальную -  эпиподиум, 
развивающуюся в листовую пластинку. 
Черешок листа развивается из средней
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части на границе между будущими осно­
ванием листа и листовой пластинкой -  
мезоподиума. На фоне бурного развития 
гистологических исследований эта точка 
зрения оказалась забытой.

Если посмотреть на разворачивание 
программы развития листа во времен­
ном аспекте, то тогда ее остановка на 
ранних стадиях приводит к формирова­
нию только основания листа. Если про­
грамма развития проходит все стадии, 
то формируется основание листа, листо­
вая пластинка и черешок. Используем 
термины «гипоподиум» и «эпиподиум» 
в этом аспекте.

В рассмотренных нами морфологи­
ческих рядах серий листовых зачатков 
U. glabra виден плавный переход от 
наружных почечных чешуй к мягким 
внутренним, часто называемым ката- 
филлами. (Novikova, 1976; Zhmylev et. 
all, 2005) Это видно по постепенному 
увеличению участка интеркалярного 
роста в основании листового зачатка.

Однако при этом четкая граница про­
ходит между образованием из листо­
вого примордия катафиллов и началом 
формирования листьев срединной фор­
мации (с двумя прилистниками). Это 
происходит между 8-12 листовыми за­
чатками.

Отдельно остановимся на строении 
верхней части почечных чешуй и ката- 
филлов. Лопасти, растущие по бокам об­
ласти, развивающейся из гипоподиума -  
основания катафиллов, можно в полной 
мере считать прилистниками. Развития 
мезоподиума и эпиподиума не происхо­
дит, о чем можно судить по присутствию 
между лопастями прилистников выемки, 
увеличивающейся от зачатка к зачатку 
(см. рис. 2, 4). В области, предполагаю­
щей наличие эпиподиального и мезопо- 
диального роста, отсутствует формиро­
вание проводящих элементов и каких- 
либо других специализированных 
структур.

Подробное изучение раздвоенной че­
шуи и катафилла у разных почек пока­
зало, что у некоторых менее крупных 
почек раздвоение может опускаться до

полвины и даже несколько ниже. При 
этом ход проводящих пучков -  парал­
лельный без отклонений по всей длине 
листового органа -  подталкивает к 
мысли о том, что это сросшиеся при­
листники (рис. 5).

Никакого видимого присутствия ли­
стовой пластинки и соответствующих 
проводящих пучков у таких листовых 
органов не обнаруживалось. Таким обра­
зом, вопрос о том, из какой части листо­
вого зачатка происходят почечные че­
шуи, по-видимому, решается так: в пе­
риод разделения зачатка на гипоподиум 
и эпиподиум у листовых органов листо­
вой формации происходит торможение 
развития эпиподиума. Формирующийся 
зачаток, происходящий из гипоподиума, 
состоит из основания листа и развиваю­
щихся прилистников. При этом прилист­
ники срастаются между собой.

Таким образом, исходя из последова­
тельных серий листовых структур 
U. glabra, можно определить следую­
щий характер развития листовых орга­
нов. Почечные чешуи образуются из ли­
стовых примордиев путем медленного 
роста гипоподиума и отсутствию разви­
тия эпиподиума. По небольшому тре­
щинкообразному углублению и парным 
округлым выступающим образованиям 
можно судить о начальном этапе обра­
зования прилистников. Для располо­
женных выше катафиллов, при развора­
чивании почки характерен интенсив­
ный интеркалярный рост основания ли­
ста, образованного из гипоподиума. На 
фоне отсутствия роста эпиподиума и 
мезоподиума становится заметной вы­
емка между расходящимися прилистни­
ками. Далее такая модель роста листо­
вого зачатка резко сменяется другой, 
при которой рост в основании гипопо­
диума крайне незначителен (менее
0,1 мм), а развитие эпиподиума приво­
дит к формированию листовой пла­
стинки. Прилистники по бокам от ли­
стовой пластинки хорошо развиты. Так 
формируются зеленые листья средин­
ной формации.
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Рис. 5. А -  основание последнего катафилла листовой серии, Б -  вариант первого листа 
срединной формации, 1 -  мелкий лист срединной формации между прилистниками

Fig. 5. A -  the base of the last cataphyll in a leaf series; Б -  a version of the first middle 
formation leaf; 1 -  small leaf of the middle formation located between stipules

Заключение

Итак, первые семь-девять листьев низо­
вой формации U. glabra развиваются из ос­
нования листа и имеют на вершине зачатки 
прилистников, затем происходит резкое, 
скачкообразное изменение в характере 
дифференциации листового зачатка и его 
дальнейшего роста, в результате чего обра­
зуются листья срединной формации. Та­
ким образом проявляется пороговый меха­
низм генетической программы развития 
вегетативного побега.

Интересно, что у видов рода Tilia L. (T 
cordata Mill., T. platanoides Scop.) также 
предлистья в количестве двух-трех штук, 
закрывающие почку, резко сменяются 
трехчленными зачатками с хорошо разви­
той листовой пластинкой. (Antonova, 
1987). Резкая смена строения зачатка при 
переходе от листьев низовой формации к 
зеленым листьями срединной формации

описана Л. Б. Заугольновой на примере 
ясеня обыкновенного (Zaugol'nova, 1971). 
Приведенные примеры, являются отраже­
нием генетической программой развития 
вида, в которой зафиксированы пороговые 
смены одних процессов другими. У одних 
родов, например, у рода Tilia, смена 
предлистьев листьями происходит в 
начале листовой серии, это вероятно свя­
зано ее тропическим происхождением и 
довольно высокой организацией. У других, 
как у вяза, процесс образования чешуевид­
ных защитных органов охватывает боль­
шое количество зачатков листовой серии.

Полученные результаты об общем ко­
личестве листьев на побеге и обнаружи­
вают у U. glabra удивительную особен­
ность: большинство листовых зачатков на 
побеге нижней части кроны выполняют 
защитную функцию. Восемь -  десять че­
шуй и только четыре -  шесть, редко -  во­
семь, фотосинтезирующих листьев. При
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этом у растений в генеративном возраст­
ном состоянии такое строение имеет по­
давляющее большинство побегов.

Мелколистные виды вязов, обитающие 
в южных областях Евразии, имеют на по­
беге множество листьев и широко исполь­
зуются в озеленении (Grudzinskaya, 1979). 
Крупнолистные U. glabra и U. laevis Pall. 
распространены значительно севернее -  до 
шестьдесят второго градуса северной ши­
роты. Ростовые процессы у мелколистных 
вязов начинаются весной и продолжаются 
в июне-июле, в результате чего развива­
ются длинные многолистные побеги с не­
сколькими периодами роста и множество 
силлептических побегов. Побеги на дере­

вьях крупнолистных вязов растут пре­
имущественно весной, и лишь у немно­
гих побегов рост продолжается летом 
(Grudzinskaya, 1960, 1979). Значительное 
количество защитных органов у почек U. 
glabra, а также присутствие на них 
опробковевших клеточных оболочек с 
суберином (Salamatova, 1983) отражает 
лучшую приспособленность к неблаго­
приятным температурным условиям.

Можно предположение, что в эволю­
ции рода наблюдается тенденция к огра­
ничению длительности ростового про­
цесса, при этом большинство листовых 
органов на побеге представлены чешу- 
ями (катафиллами) и выполняют защит­
ную функцию.

Исследование поддержано грантом РФФИ, проект № 16-04-01617
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