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Изучены морфогенез и функционально-зональная структура элементарного побега Phlomoides oreo-
phila в горно-степном сообществе (Горный Алтай) и на высокогорном лугу (хребет Саур). Установ-
лено, что P. oreophila – поликарпическое моноподиально-розеточное каудексобразующее растение,
развивающееся по моноподиальной розеточной модели побегообразования. Онтогенез сложный,
особь проходит следующие фазы морфогенеза: скелетный моноподиальный побег ( j, im, v), система
скелетного моноподиального побега (g1), куст (g2) и клон из многоосных и одноосных партикул
(g3, ss, s). Основная структурная единица растения – система многолетнего скелетного розеточного
побега, состоящая из элементарных побегов, флоральная зона которых характеризуется интерка-
лярным расположением генеративных побегов. Элементарный побег включает зоны ассимилирую-
щих и чешуевидных листьев, его функционально-зональная структура соответствует структуре мо-
нокарпического побега, выделенной W. Troll. Выявлено, что сезонные границы годичного и эле-
ментарного побегов не совпадают. В годичный побег входят зона обогащения прошлогоднего
элементарного побега, зоны возобновления и торможения элементарного побега текущего года.
Установлено, что редкое ветвление связано с нестабильностью зоны возобновления элементарного
побега и определяется степенью развития флоральной зоны, зависящей от возраста особи и условий
произрастания.
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Описание архитектуры растения подразумева-
ет анализ структуры и ее развития в онтогенезе
растения. Согласно концепции архитектурных
моделей все многообразие растительных форм
сводится к наследственно закрепленным типам
побегового тела растения, основанных, прежде
всего, на способе роста побеговых систем (Hallé,
Oldeman, 1970; Serebryakova, 1977; Hallé, Olde-
man,Tomlinson, 1978; Barthélémy, Caraglio, 2007).
Эта концепция применима как к древесным
(Edelin, 1981; Caraglio, Edelin, 1990), так и к травя-
нистым видам (Jeannoda-Robinson, 1977; Sere-
bryakova, 1979, 1981; Hallé, 1986; Markov, 1990, No-
tov, Kuznetsova, 2004; Shulʻkyna, 2015; Savinykh,
2006; Tatarenko, 2015, Gambino et al., 2016). Знание
структурной организации (архитектуры) расте-
ний разных жизненных форм применяется в раз-
ных областях: в эволюционной биологии – для
выяснения эволюции отдельных таксонов и их

биогеографии (гетерохрония, архитектурные
конвергенции и дивергенции) (Serebryakova, 1979;
Bruy et al., 2018; Anest et al., 2021); в экологии – при
изучении механизмов адаптации растений к
окружающей среде и моделирования сценариев
изменения структурного биоразнообразия в усло-
виях меняющегося климата и возрастающего ан-
тропогенного влияния (Caraglio et al., 2007;
Fourcaud et al., 2008; Mathieu et al., 2008; Guo et al.,
2011; Kostina, 2015; Klimešová et al., 2019; Talovskaya,
Cheryomushkina, 2022 и др.).

Большое значение для установления особен-
ностей архитектуры растения имеет понятие о
структурно-функциональных зонах побегов у
травянистых видов, произрастающих в условиях
сезонных изменений климата. Под функцио-
нальным зонированием побега подразумевается
выделение специализированных участков с соб-
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ственными функциями (Troll, 1964). Причем в за-
висимости от структуры и способа нарастания
число и последовательность зон побега варьиру-
ют (Musina, 1976; Serebryakova, Petukhova, 1978;
Borisova, Popova, 1990; Savinykh, 1999; Astashen-
kov, 2015). Этот аспект слабо изучен у трав с моно-
подиальной моделью побегообразования. В рас-
тительном покрове России моноподиальные ви-
ды составляют 11.5%, причем число их
увеличивается при переходе от южных степей до
горных тундр, что свидетельствует об адаптивном
характере этого типа побегообразования (Sere-
bryakov, 1952). Моноподиальные виды встречают-
ся в разных семействах: Gentianаceae (Serebryako-
va, 1979) Rosaceae (Serebryakova, Petukhova, 1978;
Serebryakova, Pavlova, 1986; Notov, Kuznetsova,
2004); Violaceae (Serebryakova, Bogomolova, 1984);
Fabaceae (Mikhailova, 1972; Plennik, Kuznetsova,
1976), Lamiaceae (Denisova, Cheryomushkina,
2007).

К видам с моноподиальным нарастанием по-
бега относится Phlomoides oreophila (Kar. et Kir.)
Adylov, Kamelin et Makhm. – зопничек горолюби-
вый (сем. Lamiaceae). Это малоизученный азиат-
ский горный вид, ареал которого охватывает гор-
ные системы: Горный Алтай, Тарбагатай, Джун-
гарский Алатау, север Западного и Центрального
Тянь-Шаня, Памиро-Алай. Вид приурочен к ле-
состепному и лесному поясам, доходит до субаль-
пийского. Характерными местообитаниями вида
являются каменистые склоны, предпочитает кар-
бонатные породы (Orazova, 1964; Adylov,
Makhmedov, 1987; Doron’kyn, 1997, Lazkov, 2016).
Цель работы – изучение побегообразования и
функционально-зональной структуры скелетно-
го побега Phlomoides oreophila.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводились в Горном Алтае и в

горах Восточного Казахстана. В Горном Алтае це-
нопопуляция (ЦП 1) располагается на высоте
993 м над ур. м. на пологом участке (2°) юго-во-
сточного каменистого склона (30°) в кустарнико-
вой овсецово-ковыльной степи в окрестностях
села Белый Бом (Горный Алтай, Айгулакский хре-
бет). Общее проективное покрытие в фитоценозе
(ОПП) составляет 45%. Проективное покрытие
(ПП) Phlomoides oreophila 10%. Кустарниковый
ярус представлен Caragana microphylla Lam., Spi-
raea hypericifolia L. Злаковую основу составляют
виды: Stipa krylovii Roshev., Helictotrichon deserto-
rum (Less.) Pilg. Полидоминантный травостой со-
ставляют: Carex pediformis C.A. Mey, Euphorbia vir-
gata Waldst. &Kit., Minuartia euxina Klok., Gentia-
nopsis barbata (Froel.) Ma, Polygala hybridа DC.,
Aster alpinus L., Thalictrum foetidum L., Pulsatilla
patens (L.) Mill., Artemisia frigidа Willd., Artemisia
commutata Besser и др. В Восточном Казахстане

ценопопуляция (ЦП 2) находится на высоте
2133 м над ур. м. (Восточный Казахстан, хребет
Саур) на западном склоне (уклон 5°) в составе
альпийского осоково-змееголовниково-манжетко-
вого луга. ОПП сообщества 100%. ПП Phlomoides
oreophila 5%. Для травостоя характерно присут-
ствие Carex perfusca (30%), из разнотравья преоб-
ладают Dracocephalum grandiflorum L. (25%), Alche-
milla cyrtopleura (25%), Bistorta officinalis Delarbre
(10%).

Развитие особей изучено с использованием
популяционно-онтогенетического подхода (Rabot-
nov, 1950; Uranov, 1967; Hallé, 1986; Smirnova,
1976). Морфогенез побега описан согласно пред-
ставлениям о побеговой структуре особей моно-
подиальных трав (Gatsuk, 1974; Serebryakova,
1977). За единицу роста принят элементарный по-
бег (Spath, 1912; Grudzinskaya, 1960; Gatsuk, 1974).
Структурно-функциональное зонирование побе-
говой системы проведено по W. Troll (1964) c
дополнениями Л.С. Мусиной (Musina, 1976) и
Т.И. Серебряковой (Serebryakova, Petukhova,
1978) для моноподиальных трав. Тип соцветия
установлен согласно Т.В. Кузнецовой и А.К. Ти-
монину (Kuznetsova, Timonin, 2017). Длитель-
ность онтогенетических состояний определена
через отношение длины каудекса к длине го-
дичного прироста. Такой способ позволяет доста-
точно точно выяснить продолжительность пре-
генеративных состояний. У молодого растения
каудекс сохраняет свою целостность, на нем хо-
рошо видны остатки листьев и их пазушные поч-
ки. По нижним пазушным почкам выявлялась
граница между каудексом и главным корнем и
определялась длина каудекса. В генеративном пе-
риоде подземная часть растения расщепляется на
несколько жгутов, и не все спящие почки сохра-
няются в нижней части каудекса. В результате его
длина определялась по самым нижним сохранив-
шимся спящим почкам, что, видимо, не всегда
соответствовало реальной нижней границе ка-
удекса. Поэтому длительность генеративных и
постгенеративных состояний вычислена прибли-
зительно. Структура почек изучалась с помощью
стереомикроскопа Carl Zeiss SteREO Discov-
ery.V12 с камерой AxioCam HRc (Германия). Для
выявления особенностей развития вида в цено-
популяциях у виргинильных и взрослых генера-
тивных особей были проанализированы следую-
щие биоморфологические параметры: длина и
ширина зеленого розеточного и стеблевого листа,
число пар розеточных листьев, число метамеров
годичного побега, число метамеров в тирсе и его
длина, число цветков в одном дихазии (в пазухе
одного стеблевого листа), длина и диаметр ка-
удекса, общая длина подземной части растения,
возраст виргинильных особей. Выборка состави-
ла до 25 растений в каждом состоянии. Получен-
ные значения биоморфологических параметров
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обработаны статистически в пакете программы
Excel. Рассчитаны средние значения признаков,
ошибка среднего, минимальное и максимальное
значения. Достоверность различий параметров
особей из разных ценопопуляций определена по
t-критерию Стьюдента при 5%-м уровне значи-
мости (Zaitsev, 1991).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Phlomoides oreophila – поликарпическое моно-

подиально-розеточное каудексообразующее рас-
тение (рис. 1). На розеточном побеге листья двух
типов: чешуевидные и ассимилирующие. Чешуе-
видные листья имеют разросшееся пленчатое вы-
тянутое основание листа, листовая пластинка
практически отсутствует, только у верхней пары
листьев над основанием отмечается сильно реду-
цированная листовая пластинка. Ассимилирую-
щие листья длинночерешковые (до 12 см) с круп-
ной листовой пластинкой (длиной до 7 см) широ-
кояйцевидной формы с глубокосердцевидным
основанием и городчатым краем. Годичный рост
начинается с раскрытия чешуевидных листьев и
отрастания пазушных генеративных побегов, вы-
ше которых на скелетном побеге развертываются
2–4 пары ассимилирующих листьев. Зацветает
растение во второй половине мая. В пазухах че-
шуевидных листьев формируются вегетативно-
генеративные почки, прорастающие в полурозе-
точные генеративные побеги, и вегетативные
почки, дающие начало розеточным побегам сле-
дующего порядка. Пазушные почки зеленых ли-
стьев всегда вегетативные и не участвуют в побе-
гообразовании. Каждый год в конце вегетации зе-

леные листья отмирают. В подземной части из
годичных приростов розеточного побега фор-
мируется каудекс, который втягивается в суб-
страт в результате контрактильности главного
корня. На каудексе развиваются тонкие прида-
точные корни.

Ход онтогенеза P. oreophila изображен на рис. 2.
В прегенеративном периоде (j, im, v) происходит
рост первичной скелетной оси. По мере ее разви-
тия увеличивается число метамеров годичного
побега. В ювенильном состоянии (j) он состоит из
3 метамеров с 2 парами чешуевидных и 1 парой
зеленых листьев, в имматурном (im) – из 4–5 ме-
тамеров с 2–3 парами чешуевидных и 1–2 парами
зеленых листьев, в виргинильном состоянии (v) –
из 5–6 метамеров с 3 парами чешуевидных и
2‒3 парами крупных зеленых листьев. Годичный
побег увеличивается в длину с 0.2–0.3 см в юве-
нильном состоянии до 0.6–0.7 см в виргиниль-
ном. К середине июня в верхушечной почке розе-
точного побега уже заложены метамеры годично-
го прироста следующего вегетационного сезона.
В прегенеративный период в пазухах всех листьев
закладываются почки. В ювенильном состоянии
они мелкие и состоят из 1 пары зачатков. Начи-
ная с имматурного состояния, по своему разви-
тию начинают выделяться боковые почки верх-
них чешуевидных листьев, их емкость увеличива-
ется до 2 пар зачатков по сравнению с почками
нижних чешуевидных и зеленых листьев. В вир-
гинильном состоянии различия между почками
двух формаций листьев усиливаются: в пазухах
верхних чешуевидных листьев появляются вытя-
нутые почки емкостью 3–4 пары зачатков. Почки

Рис. 1. Цветущее растение Phlomoides oreophila (фото В.А. Черемушкиной).
Fig. 1. Flowering plant of Phlomoides oreophila (photo by V.A. Cheryomushkina).
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зеленых листьев меньшей емкости – до двух пар
зачатков.

В результате в прегенеративном периоде на
скелетной оси прослеживается чередование двух
зон – чешуевидных и ассимилирующих листьев.
В зоне чешуевидных листьев по развитию выде-
ляется верхняя пара пазушных почек. В случае
механического повреждения апикальной части
побега (выгрызание личинками, облом) эти поч-
ки развертываются, образуя 1–2 моноподиаль-
ных розеточных побега второго порядка. Сфор-
мированный куст партикулирует через несколько
лет. Образуются одноосные партикулы с соб-
ственной корневой системой, продолжающие
свое развитие.

В ювенильном состоянии подземная часть
растения представлена каудексом и главным кор-
нем. Главный корень по строению проводящей
системы диархный, в каудексе образуется четыре
проводящих пучка. В этом состоянии происходит
продольное разделение главного корня на 2 ча-
сти. У имматурных особей этот процесс распро-
страняется через гипокотиль и семядольный узел
в побеговую часть растения. Каудекс в прокси-
мальной части разделяется на 4 части, в его сред-
ней части появляются тонкие придаточные кор-
ни. В виргинильном состоянии идет его дальней-
шее расщепление вверх до метамеров годичных
приростов 2–3-х предыдущих лет. Прегенератив-

ный период длится 7–11 (14) лет: ювенильное со-
стояние – 2–5 лет, имматурное – 2–3 года, вирги-
нильное – 3–6 лет.

В генеративное состояние особь переходит с
момента заложения вегетативно-генеративных
почек на годичном побеге. Заложение их проис-
ходит в закрытой верхушечной почке скелетного
побега. К середине июня она состоит из 6–7 пар
зачатков (последовательно – 3 пары чешуевид-
ных, 3–4 пары ассимилирующих листьев) и веге-
тативного конуса нарастания. Боковые почки за-
чатков чешуевидных листьев имеют разную сте-
пень развития: нижние почки мелкие (емкость
1 пара зачатков), средние и верхние развитые (3–
4 и 2–3 пары зачатков соответственно). Только в
средних дочерних почках в июне-июле заклады-
вается генеративная сфера, они становятся веге-
тативно-генеративными и заметно увеличивают-
ся (длина 0.5–0.7 см). К концу вегетации их
емкость доходит до 5–7 пар зачатков (верхние
3‒5 пар с пазушными зачатками репродуктивных
органов). Развертывание этих почек происходит
только после перезимовки следующей весной.
Верхние почки – вегетативные, из них возможно
образование боковых розеточных побегов, но не
одновременно с развитием генеративных по-
бегов.

Рис. 2. Онтогенез Phlomoides oreophila.
1 – главный корень; 2 – семядоли; 3 – каудекс; 4 – верхушечная почка; 5 – боковой корень; 6 – придаточный корень;
7 – чешуевидный лист; 8 – зеленый лист; 9 – вегетативная почка; 10 – вегетативно-генеративная почка; 11 – генера-
тивный побег; 12 – тирс; 13 – главная скелетная ось; 14 – отмерший генеративный побег; 15 – боковая скелетная ось;
16 – отмершая главная ось; 17 – вегетативный розеточный побег; 18 – отмершая верхушечная почка скелетной оси;
19 – граница годичных побегов; 20 – уровень почвы; 21 – разъединение скелетных осей (партикуляция). На рисунке
в подземной части растений указана только часть годичных приростов.
Fig. 2. Ontogeny of Phlomoides oreophila.
1 – main root; 2 – cotyledons; 3 – caudex; 4 – apical bud; 5 – lateral root; 6 – adventitious root; 7 – scaly leaf; 8 – green leaf;
9 – vegetative bud; 10 – vegetative-generative bud; 11 – generative shoot; 12 – thyrsus; 13 – main skeletal axis; 14 – dead gener-
ative shoot; 15 – lateral skeletal axis; 16 – dead main axis; 17 – vegetative rosette shoot; 18 – dead apical bud of the skeletal axis;
19 – boundary of annual shoots; 20 – soil level; 21 – separation of skeletal axes (particulation). Only a part of the annual growths
is depicted in the underground part of the plants.
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Первое цветение отмечается в возрасте 8–
15 лет. Молодое генеративное растение (g1) имеет
1–2 генеративных неветвящихся побега высотой
13–38 см, состоящих из нескольких метамеров:
нижний короткий, второй удлиненный с череш-
ковыми листьями и 2–7 удлиненных метамеров с
прицветными сидячими зелеными листьями, в
пазухах которых формируются 2–3-ярусный ди-
хазий из 4–14 цветков, образуя открытый колосо-
видный тирс. В верхней части тирса располагают-
ся 3–4 сближенных метамера с недоразвитыми

пазушными цимами. Эта часть тирса вскоре засы-
хает. Размеры генеративного побега и число мета-
меров в тирсе не зависят от возраста особи и опре-
деляются условиями местообитания (табл. 1). От-
мечаются перерывы в цветении (до двух лет),
связанные с нераскрытием сформированных ве-
гетативно-генеративных почек. С появлением
боковых генеративных побегов формируется си-
стема скелетного моноподиального побега, име-
ющего флоральную зону с интеркалярным цвето-
расположением (по: Kuznetsova, Timonin, 2017).

Таблица 1. Биоморфологические параметры виргинильных и генеративных особей Phlomoides oreophila в разных
местообитаниях
Table 1. Biomorphological parameters of virginal and generative individuals of Phlomoides oreophila in different habitats

Примечание: ЦП – ценопопуляция; x – среднеарифметическое значение параметра и ошибка среднеарифметического; lim –
пределы изменения параметра.
Note: CP – coenopopulation; x – arithmetic mean value of the parameter and the arithmetic mean error; lim – limits of the parameter
change.

Морфологические параметры
Morphological parameters

Особи/Individuals

виргинильные/virginil генеративные/generative

ЦП 1/CP 1 ЦП 2/CP 2 ЦП 1/CP 1 ЦП 2/CP 2

Длина пластинки розеточного листа, см
Rosette leaf blade length, cm

x
lim

4.2 ± 0.3
3–6

3.1 ± 0.3
2.5–4.5

7.4 ± 0.5
4.5–12

4.8 ± 0.3
3.5–6.7

Ширина пластинки розеточного листа, см
Rosette leaf blade width, cm

x
lim

4 ± 0.3
2.6–6.1

2.8 ± 0.3
2–4.4

6.5 ± 0.5
2.8–9.1

4.6 ± 0.3
2.7–6.2

Число пар розеточного листа, шт.
Number of pairs of rosette leaves

x
lim

2 ± 0.1
2–3

1.9 ± 0.2
1–3

2.6 ± 0.2
2–4

2.3 ± 0.17
1–3

Число метамеров годичного побега, шт.
Number of metamers in annual shoot

x
lim

5 ± 0.2
5–6

4.9 ± 02
4–6

6.4 ± 0.2
6–8

6 ± 0.2
5–7

Длина каудекса, см
Caudex length, cm

x
lim

4.2 ± 0.4
3–7.5

2 ± 0.2
1.2–2.5 – –

Длина подземной части, см
Length of underground part, cm

x
lim

8.4 ± 0.6
6–11.5

8.5 ± 1.2
4.5–14

19.7 ± 2.2
9–34

11.3 ± 0.7
8–15

Диаметр каудекса, см
Caudex diameter, cm

x
lim

0.5 ± 0.04
0.4–0.7

0.5 ± 0.1
0.3–1

1.7 ± 0.1
1.2–2.2

1.3 ± 0.1
0.9–1.6

Длина генеративного побега, см
Generative shoot length, cm

x
lim – – 27.5 ± 1.5

16–38
18.3 ± 0.7

13–24
Длина второй пары стеблевого листа, см
Length of stem leaves of the second pair, cm

x
lim – – 5.2 ± 0.3

3,3–6
3.6 ± 0.2

2.7–6
Ширина стеблевого листа, см
Width of stem leaves of the second pair, cm

x
lim – – 4.5 ± 0.4

3.5–6.7
2.5 ± 0.2

1.4–4
Длина тирса, см
Thyrsus length, cm

x
lim – – 16 ± 1.3

8.5–26
10.4 ± 1.2

2.7–23
Число метамеров в тирсе, шт.
Number of metamers in thyrsus

x
lim – – 2,8 ± 0,14

2–4
5.5 ± 0.3

3–7
Число цветков в дихазии, шт.
Number of f lowers in dichasium

x
lim – – 9.8 ± 0.5

7–14
7.3 ± 0.4

4–11
Возраст особи, г.
(individual age, years)

x
lim

8.8 ± 1
5–11

6.4 ± 0.3
5–7 – –
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В подземной части молодого генеративного рас-
тения развивается одноосный каудекс, расщеп-
ленный на четыре тяжа.

В зрелом генеративном состоянии (g2) годич-
ный побег увеличивается до 7–8 метамеров (по
3–4 метамера с чешуевидными и с зелеными ли-
стьями). Длина годичного прироста 0.7–1 см.
Различия по пазушным почкам между разными
формациями листьев сохраняются. Емкость па-
зушных почек зеленых листьев изменяется снизу
вверх от 3–4 пар зачатков до 1 пары. Они не участ-
вуют в побегообразовании и становятся спящи-
ми. На метамерах с чешуевидными листьями (3–
4 пары) располагаются вегетативные и вегетатив-
но-генеративные почки. В нижней (первой) паре
листьев пазушные почки слаборазвитые (1–2 па-
ры зачатков) и всегда вегетативные. В следующих
2–3 парах листьев почки крупные вегетативно-
генеративные. Иногда вегетативно-генеративные
почки закладываются только в пазухе средних
пар, а самая верхняя пара несет вегетативные
почки. Наибольшее число вегетативно-генера-
тивных почек (до 6 пар) чаще наблюдается у гене-
ративных особей на альпийском лугу, по сравне-
нию со степными условиями. Одновременно на
годичном приросте может развиться 4–6 генера-
тивных побегов, но чаще – не более двух–трех.

Ветвление первичной скелетной оси происхо-
дит через 5–6 лет после первого цветения (в воз-
расте 15–20 лет). Причем в этот год генеративные
побеги не развиваются. Боковой розеточный по-
бег (реже 2) образуется из боковой почки верхне-
го чешуевидного листа годичного прироста теку-
щего года. Первые два года годичный прирост бо-
ковой оси состоит из 4 метамеров (3 пары
чешуевидных и 1 пара зеленых листьев), в даль-
нейшем из 6–7 метамеров. На 3–5-й год боковая
скелетная ось зацветает и вскоре догоняет по раз-
витию первичную ось. Скелетные оси обоих
порядков ветвятся раз в 5–15 лет, давая начало 1–
2 скелетным осям следующего порядка. Образу-
ется куст из 2–4 скелетных осей I–III порядков.
Общая длина подземной части вместе с главным
корнем составляет 20–35 см. Каудекс в зрелом ге-
неративном состоянии многоосный, достигает в
диаметре 1.5–3 см, разделяется с возрастом на
большое число тяжей. На нем развиваются при-
даточные корни (диаметром 0.1–0.3 см) длиной
до 15 см. В конце зрелого генеративного состоя-
ния в возрасте 30–45 лет верхушечная почка пер-
вичной скелетной оси отмирает.

В старом генеративном состоянии (g3) вслед-
ствие партикуляции образуется плотный клон из
многоосных и одноосных моноподиально нарас-
тающих генеративных неомоложенных партикул,
для которых характерны перерывы в цветении.
Число метамеров годичного побега на скелетной
оси n-порядка уменьшается до 6 (по 3–4 пары че-

шуевидных и 2–3 пары зеленых листьев). Вегета-
тивно-генеративные почки развиваются только
на одном 2–3-м метамере, крупные вегетативные
почки – на верхнем (3 или 4-м) метамере. В этом
состоянии формирование вегетативно-генера-
тивных почек происходит не каждый год, вместо
них развиваются вегетативные почки из 3–5 пар
зачатков. На скелетной оси наблюдается чередо-
вание годичных приростов, когда в зоне чешуе-
видных листьев образуются только вегетативные
почки или вместе с вегетативными и вегетативно-
генеративные почки. Вследствие этого перерывы
в цветении увеличиваются до 4-х лет. Длитель-
ность старого генеративного состояния составля-
ет около 10–15 лет.

Cубсенильная парциальная особь (ss) – одно-
осная или ветвящаяся партикула. В надземной
части побегов развиваются розеточные листья, по
размерам приближающиеся к листьям вирги-
нильных растений. В зоне чешуевидных листьев
формируются крупные вегетативные почки, не-
регулярно развертывающиеся в боковые розеточ-
ные побеги. Через 3–6 лет апекс скелетной оси
теряет способность закладывать крупные пазуш-
ные почки, в нем развиваются только почки не-
большой емкости, что означает переход в сениль-
ное состояние. Сенильная особь (s) – одноосная
партикула, на скелетной оси которой развертыва-
ются листья имматурного типа, моноподиальное
нарастание продолжается не более 5 лет, после
чего скелетная ось отмирает. Длительность пост-
генеративного периода около 10 лет.

Таким образом, общая длительность онтоге-
неза составляет 50–70 (до 80) лет. Прегенератив-
ный период достаточно длительный – 7–11 (14)
лет. Первое цветение отмечается в 8–15 лет. Наи-
большая продолжительность характерна для ге-
неративного периода – 33–45 (до 55) лет.

Сравнение биоморфологических параметров
особей P. oreophila (табл. 1), произрастающих в
разных условиях, показало, что наибольшей
мощности особи вида достигают в кустарниковой
степи (ЦП 1). Уже в виргинильном состоянии
особи отличаются большими размерами зеленых
листьев и каудекса по сравнению с растениями на
альпийском лугу (ЦП 2). В генеративном периоде
эта тенденция еще более усиливается. Но при
снижении практически всех биоморфологиче-
ских показателей цветущих особей на альпий-
ском лугу отмечается увеличение числа метаме-
ров колосовидного тирса. Кроме изменения раз-
мерных характеристик особей вида, отмечаются и
изменения в длительности отдельных периодов
онтогенеза и всего онтогенеза в целом. В услови-
ях высокогорья происходит сокращение прегене-
ративного периода до 7 лет по сравнению с горно-
степными условиями (11 лет). На альпийском лу-
гу первое цветение отмечается в 8–10-летнем воз-
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расте, в кустарниковой степи генеративный пе-
риод начинается позже – в 12–15 лет. Онтогенез
особей вида на альпийском лугу длится около
50 лет, в кустарниковой степи – до 70 и более лет.

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследование показало, что особи Phlomoides
oreophila развиваются по моноподиально-розе-
точной модели побегообразования, выделенной
Т.И. Серебряковой (Serebryakova, 1977, 1979). В
целом развитие P. oreophila сходно с ростом моно-
подиально нарастающих трав, для которых харак-
терны длительное ритмичное нарастание моно-
подиального розеточного побега и пазушное по-
ложение соцветий (Mikhailova, 1972; Plennik,
Kuznetsova, 1976; Serebryakova, Petukhova, 1978;
Serebryakova, 1979; Serebryakova, Pavlova, 1986).
В то же время выявлены отличия, связанные со
структурой годичного и элементарного побегов в
генеративном периоде и последовательностью
фаз морфогенеза.

Изучение онтогенеза моноподиально-розе-
точных растений показало, что особи этой моде-
ли побегообразования проходят определенные
этапы формирования морфологической структу-
ры. В процессе развития за счет ветвления обра-
зуется система скелетных моноподиальных побе-
гов. Кроме того, происходит постепенное сокра-
щение длительности жизни скелетных побегов
последующих порядков (Serebryakova, Petukhova,
1978). Для онтогенеза P. oreophila нами установле-
ны следующие последовательные этапы измене-
ния морфологической структуры особи: скелет-
ный моноподиальный побег ( j–v), система ске-
летного моноподиального побега (g1), куст –
система скелетных моноподиальных побегов (g2),
клон из многоосных и одноосных партикул (g3, ss,
s). Подобное развитие описано для некоторых
симподиально нарастающих корневищных (Sere-
bryakova, Kagarlitskaya, 1972) и стержнекорневых
каудексовых растений (Cheryomushkina, As-
tashenkov, 2014).

Скелетный моноподиальный побег слагается
из элементарных побегов (Gatsuk, 1974), соответ-
ствующих “единицам морфогенеза” (Hallé, Mar-
tin, 1968; Barthélémy, Caraglio, 2007). Их структура
определяется чередованием метамеров с чешуе-
видными и зелеными ассимилирующими листья-
ми. В генеративном состоянии на элементарном
побеге P. oreophila располагаются зеленые и че-
шуевидные листья, последние выполняют в ос-
новном роль верховых, несущих облиственные
цветоносные побеги. Подобное строение отмече-
но для Potentilla erecta (Mikhalevskaya, Tikhonova,
1976; Serebryakova, Pavlova, 1986). Однако у P. oreo-
phila в течение года развивается только одна гене-
рация ассимилирующих листьев, что отличает его

от Potentilla erecta. Как описано выше, годичный
рост побега P. oreophila начинается весной с рас-
крытия чешуевидных, затем зеленых листьев, ко-
торые функционируют до осени и отмирают.

Также было выявлено, что структуры элемен-
тарного побега P. oreophila и других ранее изучен-
ных моноподиальных трав имеют различия. По
аналогии со структурно-функциональной зо-
нальностью побегов симподиальных трав, уста-
новленных W. Troll (1964), Т.И. Серебрякова дала
следующую формулу структуры элементарного
побега для моноподиальных трав: нижняя зона
торможения → зона возобновления → средняя
зона торможения → зона обогащения → верху-
шечная почка (Serebryakova, Petukhova, 1978).
Элементарный побег P. oreophila начинается с зо-
ны возобновления, состоящей из одного метаме-
ра, несущего чешуевидные листья с крупными
пазушными вегетативными почками, которые
реализуются в вегетативные побеги (рис. 3). Вы-
ше располагается зона торможения с зелеными
ассимилирующими листьями и парой чешуевид-
ных, вегетативные почки которых становятся
спящими. Далее идет зона обогащения, состоя-
щая из метамеров с чешуевидными листьями и
вегетативно-генеративными почками. Заканчи-
вается побег верхушечной почкой, несущей за-
чатки следующего элементарного побега.

Соотношение разных типов почек, а значит
метамерная продолжительность функциональ-
ных зон, изменяется в ходе онтогенеза. В начале
генеративного периода (g1) вегетативно-генера-
тивные почки развиваются только на одном сред-
нем метамере зоны обогащения. В зрелом генера-
тивном состоянии (g2) зона обогащения увеличи-
вается до 2–3-х метамеров, а зона возобновления
выпадает. При старении особи (g3) зона обога-
щения снова сокращается до одного метамера.
Активность зон обогащения и возобновления
обусловлена, видимо, тем, что для развития че-
шуевидных листьев не требуется большого коли-
чества пластических веществ, основная часть
которых идет на формирование аксиллярного
комплекса. Наоборот, в пазухах крупных ассими-
лирующих листьев последовательно (снизу вверх)
идет уменьшение емкости пазушных почек. На
рис. 4 показаны средние значения емкости па-
зушных почек для годичного побега, состоящего
из шести метамеров: с 1-го по 3-й – чешуевидные
листья, с 4-го по 6-й – развитые зеленые листья.
На первом метамере чешуевидные листья мини-
мальных размеров в листовом ряду, и этой паре
листьев соответствуют пазушные почки с наи-
меньшей емкостью (2 пары зачатков). В пазухе
второй пары листьев сформированы вегетативно-
генеративные почки (5 пар зачатков), готовые
развернуться в генеративные побеги, на третьем
метамере – крупные (емкость 4 пары зачатков)
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вегетативные почки, способные прорасти в боко-
вой розеточный побег.

И.В. Борисова и Т.А. Попова (Borisova, Popo-
va, 1990) выделяют два варианта этого типа функ-

ционально-зональной структуры у травянистых
растений Таджикистана, отличающихся ритмо-
логически, т.е. степенью сезонного совпадения
годичного и элементарного побегов. Сильное
расхождение (почти на год) наблюдается у Coro-
naria coriacea, Lindelophia macrostyla, Rosularia pa-
niculata. У другой группы видов (Gentiana olivieri,
Astragalus hissaricus) элементарные побеги смеща-
ются на часть года, т.е. флоральная часть элемен-
тарного побега, заложенная в текущем сезоне, не
успевает развиться и сохраняется в зимующей
верхушечной почке до весны следующего года.
Такое же сезонное смещение элементарного по-
бега относительно годичного характерно для
P. oreophila: генеративные почки закладываются в
верхушечной почке после отрастания розеточных
листьев, но не успевают развиться в этом году и
отрастают весной следующего года. Верхушечная
почка годичного побега содержит зачатки двух
элементарных побегов: текущего и следующего
(рис. 3).

Условия среды влияют на степень развития зоны
обогащения (флоральной зоны) вида. На альпий-
ском лугу (ЦП 2) на высоте 2133 м над ур. моря
у 45% зрелых генеративных особей на элементар-
ном побеге текущего года отсутствует зона возоб-

Рис. 3. Структура скелетного моноподиального розеточного побега Phlomoides oreophila.
1 – отмерший ассимилирующий лист; 2 – чешуевидный лист; 3 – вегетативно-генеративный побег; 4 – зеленый лист
вегетативно-генеративного побега; 5 – многоярусный дихазий; 6 – ассимилирующий розеточный лист этого года; 7 –
вегетативная почка в зоне торможения; 8 – вегетативная почка в зоне возобновления; 9 – вегетативно-генеративная
почка; 10 – зачаток ассимилирующего листа. ЭП – элементарный побег; ГП – годичный побег; ВП – верхушечная
почка; ЗТ – зона торможения; ЗВ – зона возобновления; ЗО – зона обогащения.
Fig. 3. Structure of a skeletal monopodial rosette shoot of Phlomoides oreophila.
1 – dead assimilating leaf; 2 – scaly leaf; 3 – vegetative-generative shoot; 4 – green leaf of vegetative-generative shoot; 5 – multi-
tiered dichasium; 6 – assimilating rosette leaf of current year; 7 – vegetative bud in the zone of inhibition; 8 – vegetative bud in
the zone of renewal; 9 – vegetative-generative bud; 10 – rudiment of an assimilating leaf. ЭП (ES) – elementary shoot; ГП (AS) –
annual shoot; ВП (AB) – apical bud; ЗТ (InhZ) – inhibition zone; ЗВ (IZ) – renewal zone; ЗО (AZ) – amplification zone.

ВП
(АВ)

10

9

6

7

5
8

3
4

2

1

ЭП
(ES)

ЭП
(ES)

3O(ZT)

3O(ZT)

3T(InhZ)

3T(InhZ)

3B(IZ)

3B(IZ)

ГП
(АS)

Рис. 4. Изменение емкости пазушных почек на годич-
ном побеге Phlomoides oreophila.
По оси Х – листовая серия; по оси Y – число пар за-
чатков в почке.
Fig. 4. Change in the capacity of axillary buds on the an-
nual shoot of Phlomoides oreophila.
X-axis – leaf series (1–3 – scaly leaves; 4–6 – green
leaves); Y-axis – the number of primordia pairs in the bud.
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новления из-за максимального развития фло-
ральной зоны. На высоте 993 м над ур. м. в горно-
степном сообществе (ЦП 1) это наблюдалось
только у 20% зрелых генеративных особей. Сле-
довательно, мощность флоральной зоны опреде-
ляется не только возрастными изменениями ске-
летной оси, но и условиями произрастания. Уси-
ление генеративной сферы, выражающееся в
расширении флоральной зоны годичного побега
и увеличении числа метамеров тирса генератив-
ного побега, при уменьшении размеров вегета-
тивной части растения можно рассматривать как
адаптацию, направленную на повышение эффек-
тивности семенного возобновления в условиях
высокогорья.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

1. Phlomoides oreophila – поликарпическое мо-
ноподиально-розеточное каудексообразующее
растение. В своем развитии особь P. oreophila про-
ходит следующие фазы морфогенеза: скелетный
моноподиальный побег (j, im, v), система скелет-
ного моноподиального побега(g1), куст (g2) и клон
из многоосных и одноосных партикул (g3, ss, s).
Первое цветение отмечается в 8–15 лет. Ветвле-
ние наступает в зрелом генеративном состоянии.
Отмирание верхушечной почки первичного скелет-
ного побега происходит после 30–45 лет роста и
стимулирует распад куста. Вегетативное размноже-
ние выражено слабо и начинается в конце генера-
тивного периода. Семенное растение проходит пол-
ный онтогенез, дочерние особи – сокращенный.

2. Основная структурная единица растения –
система многолетнего скелетного розеточного
побега (скелетная ось). Единица развития скелет-
ной оси – элементарный побег, состоящий из
следующих зон: зона возобновления → зона тор-
можения → зона обогащения → верхушечная
почка. Зона возобновления и зона торможения
представляют собой вегетативную часть, зона
обогащения – генеративную (флоральную) часть
элементарного побега. Флоральная зона характе-
ризуется интеркалярным расположением цвето-
носных осей. Развитие зоны обогащения (участок
скелетной оси с генеративными побегами) опре-
деляется как эндогенными причинами (онтоге-
нетическим состоянием), так и условиями произ-
растания. В условиях высокогорья наблюдается
максимальное развитие зоны обогащения почти у
половины взрослых генеративных особей, в степ-
ных условиях число таких особей значительно
ниже. Из-за сезонного несовпадения границ го-
дичного и элементарного побегов годичный по-
бег состоит из генеративной части элементарного
побега прошлого года и вегетативной части эле-
ментарного побега текущего года.

3. Условия произрастания определяют морфо-
логические характеристики растений и темп их
развития. На альпийском лугу (Восточный Казах-
стан, хребет Саур) по сравнению с кустарниковой
степью (Горный Алтай, Айгулакский хребет) он-
тогенез особей длится на 20–30 лет меньше и про-
исходит снижение основных биоморфологиче-
ских показателей при усилении генеративной
сферы, что можно рассматривать как адаптацию,
направленную на повышение эффективности се-
менного возобновления в условиях высокогорья.
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MORPHOGENESIS OF PHLOMOIDES OREOPHILA (LAMIACEAE)
AND FEATURES OF FUNCTIONAL-ZONAL STRUCTURE OF ELEMENTARY 

SHOOTS UNDER DIFFERENT GROWTH CONDITIONS
E. K. Komarevtsevaa,# and V. A. Cheryomushkinaa,##

a Central Siberian Botanical Garden SB RAS
Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia
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The architectural model of the herbs with undetermined growth in seasonal climate has not been sufficiently
studied, these include Phlomoides oreophila (Kar. & Kir.) Adylov, Kamelin & Makhm. (Lamiaceae). P. oreo-
phila is an Asian montane species whose range covers mountain systems from the Mountain Altai to the
Pamir-Alai. The species grows in the forest-steppe and forest belts, reaching the subalpine one. The morpho-
genesis and functional-zonal structure of an elementary shoot of P. oreophila were studied in the shrub steppe
(Aigulak Ridge, Altai Mountains) and in the alpine meadow (East Kazakhstan, Saur Ridge).
It is established that P. oreophila is a polycarpic caudex-forming plant following a monopodial rosette pattern
of shoot formation. Its ontogeny is complex, the individual goes through the following stages of morphogen-
esis: skeletal monopodial shoot (j, im, v), skeletal monopodial shoot system (g1), bush (g2) and a clone of mul-
tiaxial and uniaxial particulars (g3, ss, s). The duration of P. oreophila ontogenesis in the steppe community is
70–80 years, in the alpine meadow – 50 years. The plants reach their greatest capacity in the shrub steppe.
The main structural unit of the plant is a system of a perennial skeletal rosette shoot (skeletal axis), consisting
of elementary shoots. The elementary shoot has assimilating and scaly leaves, and has the following sequence
of zones: renewal zone → inhibition zone → amplification zone → apical bud. The floral (amplification)
zone consists of laterate generative shoots formed in the axils of scaly leaves; such an arrangement of repro-
ductive shoots is known as intercalary. We have established that the seasonal boundaries of annual and ele-
mentary shoots do not coincide. The annual shoot includes the amplification zone of a last year’s elementary
shoot, the renewal and inhibition zones of the elementary shoot of the current year. The rare branching of the
skeletal axis is associated with instability of the elementary shoot renewal zone and is determined by the de-
gree of development of the f loral zone, depending on the age of an individual and its growing conditions. At
the beginning and at the end of the generative period, the amplification zone is minimal and takes one meta-
mer. In the mature generative state, it increases to two metamers and can reach maximum development (three
metamers), in the latter case there is no renewal zone. In high-altitude conditions, the number of individuals
with the most developed floral zone is almost half of adult generative individuals, while in steppe conditions
their share is much lower (20%). The strengthening of the generative sphere, with a decrease in the size of the
vegetative part of the plant in the alpine meadow, is considered by us as an adaptation aimed at increasing the
efficiency of seed propagation in high-altitude conditions.

Keywords: architectural model, shoot formation, annual shoot, elementary shoot, functional-zonal structure,
Phlomoides oreophila
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