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Введение
Основой устойчивости популяции являет�

ся гетерогенность, или разнородность. Одним из
механизмов формирования гетерогенности пра�
вомерно считать поливариантность (многовари�
антность, мультивариантность) онтогенеза [24,
5]. Интересный материал о многообразии мор�
фоструктур и изменении жизненных форм у ра�
стений дан в монографиях И.Г. Серебрякова [25,
26] и Т.И. Серебряковой [27]. Дальнейшие ис�
следования поливариантности развития особей
в популяциях растений расширили представле�
ние об этом явлении и привели к обоснованию
концепции и созданию классификации полива�
риантности, включающей 2 надтипа и 5 типов
поливариантности онтогенеза [6, 7, 9, 10]. Поли�
вариантность развития – реализация вариан�
тов общей программы морфогенеза и онтогене�
за в различных условиях среды, отражающих
биоморфологическую изменчивость [2].

Различные проявления морфологической
поливариантности развития вегетативных и ге�
неративных органов у растений разных систе�
матических групп и биоморф неоднократно об�
суждались в литературе [1, 11, 13, 17�23, 29, 30].

Цель настоящей работы – провести срав�
нительно�морфологическое исследование поли�
вариантности развития побегов у разных ви�
дов рода Plantago.

Материал и методика
Исследования структурного разнообразия

побегов P. lanceolata (3004 особи), P. major (2252
особи) и P. media (1790 особей) проводили срав�
нительно�морфологическим методом на живом
материале, собранном на территории Респуб�
лики Марий Эл. По гербарным коллекциям
МГУ им. М.В. Ломоносова, МПГУ им. В.И. Ле�
нина, Института ботаники и Ботанического
сада�института Национальной академии наук
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Республики Азербайджан, Института биологии
Коми НЦ УрО РАН проанализирован матери�
ал по P. maritima (520 особей), P. atrata (1200 осо�
бей) и P. arenaria (1867 особей).

Результаты и их обсуждение
Модель побегообразования – наследствен�

но закрепленный тип формирования побеговой
системы, определяемый особенностями функци�
онирования меристем и типом ветвления [2]. По
способу нарастания скелетных осей (моноподи�
альный или симподиальный) и деятельности
интеркалярных меристем, обусловливающих
тип побега (розеточный, полурозеточный, длин�
нопобеговый), Т.И. Серебряковой [27, 28] у мно�
голетних травянистых растений описано 4 мо�
дели побегообразования: симподиальная длин�
нопобеговая, симподиальная полурозеточная,
моноподиальная розеточная и моноподиальная
длиннопобеговая. Согласно этой классифика�
ции исследуемые нами виды подорожников
(Plantago major L., P. lanceolata L., P. maritima L.,
P. atrata Hoppe., P. media L.) относятся к III мо�
дели побегообразования – моноподиальной ро�
зеточной.

По классификации архитектурных моделей
малолетних растений, предложенной М.В.
Марковым [15], P. arenaria относится к монопо�
диально нарастающим растениям с пазушны�
ми безлистными побегами, несущими терми�
нальные соцветия.

У рассматриваемых нами видов рода
Plantago L. в рамках классификации морфоло�
гической поливариантности вегетативной сфе�
ры [7] растяжение элементов метамера проис�
ходит в результате смены алгоритма диффе�
ренциации конуса нарастания с формирова�
ния укороченного побега на удлиненный. В
большинстве случаев этому способствует за�
сыпание грунтом. У P. lanceolata растяжение
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элементов метамера проявляется в переносе
точки роста за счет удлинения междоузлий и
наблюдается в нестабильных местообитаниях
(в условиях подтопления или при засыпании
песком) как в естественных местообитаниях,
так и на экспериментальном участке (рис. 1 А).
У P. atrata отмечали образование в пазухах ли�
стьев побегов n+I порядка, которые в резуль�
тате удлинения междоузлий возвышались над
побегом n порядка (рис. 1 Б).

Сходным образом ведет себя и каудексо�
вый стержнекорневой поликарпик P. maritima
(рис. 1 В, Г).

По наблюдениям М.В. Маркова с соавт. [16],
корневище формируется в результате ежегодных
моноподиальных приростов укороченного над�
земного побега и рано начинает ветвиться. Из
почек в пазухах листьев развиваются побеги n+I
порядка, за счет моноподиальных приростов ко�
торых образуются новые корневища, располо�
женные от побега n порядка под некоторым уг�
лом. От корневищ отходят немногочисленные
придаточные корни, которые обладают контрак�
тильной способностью. Ветвление новых корне�
вищ, цветение и плодоношение побегов n+I по�
рядка происходит на второй год. Формирова�

Рисунок 1. Морфологическая поливариантность развития побегов: А – боковые полурозеточные побеги
P. lanceolata с удлиненными междоузлиями в средней части; Б – растение P. atrata с верхнерозеточным побегом
n+I порядка; В – молодое генеративное растение P. maritima с верхнерозеточным побегом; Г – средневозрастное

генеративное растение P. maritima с многоглавым каудексом

А) Б)

В) Г)
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ние побегов II, III и последующих порядков при�
водит к образованию системы побегов и способ�
ствует гибели материнского побега. В условиях
литорали такая многорозеточная особь (слож�
ный куст) похожа на кочку [16].

В результате периодического засыпания
песком на разных особях P. maritima можно ви�
деть побеги как с удлиненными, так и с укоро�
ченными междоузлиями. Повторное засыпание
может привести к гибели побега n порядка, это
способствует пробуждению боковых почек и
формированию системы побегов. Весьма инте�
ресным представляется следующее. Известно,
что P. maritima относится к подроду Euplantago
L., виды которого всегда имеют розеточный тип
побега (рис. 2 А). Образование укороченных и
удлиненных междоузлий при засыпании песком
приводит к формированию у P. maritima двух
типов побегов – удлиненного и розеточного в
пределах одного растения (рис. 2 Б). На удли�
ненном побеге, находящемся в почве, имеются
спирально расположенные бесцветные чешуе�
видные листья, а вынос точки роста на поверх�
ность субстрата вновь приводит к формирова�

нию типичного для вида розеточного побега с
узкими линейными листьями. У некоторых осо�
бей P. maritima при засыпании песком на побе�
гах образуются сильно сближенные чешуевид�
ные листья (рис. 2 В).

А) В)Б)

Рисунок 2. Морфологическая поливариантность
развития P. maritima: А – растение с розеточным

типом побега; Б – растение с удлиненным
и розеточным типами побегов; В – растение

с сильно сближенными чешуевидными листьями

Рисунок 3. Морфобиологический ряд экоморфотипов молодых генеративных растений P. arenaria:
1, 2 – растение с удлиненным побегом; 3 – удлиненный побег (распростертая форма); 4 – растение

с анизотропным побегом; 5 – растение с удлиненным побегом, но сближенными междоузлиями;
6 – растение с розеточным типом побега
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Таким образом, сочетание двух типов побе�
гов в пределах одной особи P. maritima является
проявлением пластичности, а формирование
удлиненного побега у розеточных форм
P. maritima свидетельствует о проявлении древ�
них признаков.

Виды подрода Psyllium имеют удлиненный
тип побега с супротивно расположенными уз�
колинейными листьями. Своеобразие морфоло�
гического строения особи P. arenaria состоит в
отсутствии явной розеточности. Другие виды
рода Plantago ни при каких условиях розеточ�
ности не теряют [14], что связано с наличием у
них плоского или вогнутого апекса [4, 12].

Сравнительный морфологический анализ
гербарного материала P. arenaria из разных гео�
графических точек позволил описать разнооб�
разие побегов и выделить несколько экоморфо�
типов, которые логично представить в виде
адаптационного морфобиологического ряда,
демонстрирующего приспособляемость расте�
ний к изменению условий экотопа (рис. 3).

Так, например, в условиях избыточного ув�
лажнения P. arenaria формирует распростертые
формы и анизотропные побеги; на уплотнен�
ных субстратах – безрозеточные побеги, укоро�
ченные в основании; при недостатке увлажне�
ния в сочетании с сильным уплотнением почв, а
также на песчаных склонах – розеточные побе�
ги. Адаптивная пластичность побегов

P. arenaria, безусловно, способствует устойчиво�
сти и выживаемости особей.

В заключение можно отметить, что струк�
турное разнообразие побегов на морфологичес�
ком уровне позволяет судить о механизмах адап�
тации этих видов подорожников к экологичес�
ким условиям. Результаты проведенных иссле�
дований разных видов рода Plantago позволили
нам выделить 4 новых модуса возникновения
морфологической поливариантности побегов:

1. Смена способов нарастания скелетных
осей у P. lanceolata, P. major, P. atrata, P. maritima и
др. в результате гибели апекса, механического
повреждения и т.д. привела к формированию
неявнополицентрических многорозеточных
особей.

2. Смена моноподиальной розеточной мо�
дели побегообразования: на моноподиальную
полурозеточную, например, у P. maritima.

3. Изменение направления роста побега –
с ортотропного на анизотропный, например, у
P. arenaria.

4. Смена типа побега – с удлиненного на
розеточный, например, у P. arenaria.

Предлагаемые нами новые модусы морфо�
логической поливариантности расширяют
представления о путях возникновения и допол�
няют классификацию морфологической поли�
вариантности цветковых растений, предложен�
ную Л.А. Жуковой [7].
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