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В статье приводятся результаты исследования онтогенеза и особенностей развития особей эндеми-
ка Кавказа Scutellaria oreophila L. (Lamiaceae). На основании изучения побегообразования установ-
лен биоморфологический портрет вида, который характеризует S. oreophila как явнополицентриче-
ский симподиально нарастающий длиннокорневищный травянистый поликарпик, гемикрипто-
фит. Установлено, что на низкотравном альпийском лугу особи S. oreophila в основном
представляют собой совокупность клонов, состоящих из рамет разных онтогенетических состоя-
ний. Онтогенез особей сложный и состоит из онтогенеза семенной особи (генеты) и дочерних осо-
бей вегетативного происхождения (рамет). Взрослая особь S. oreophila представляет собой явнопо-
лицентрическую систему парциальных кустов и побегов, связанных между собой длинными симпо-
диально сочлененными гипогеогенными коммуникационными корневищами, их интенсивное
ветвление, приводящее к пространственному захвату территории, характеризует жизненную форму
изученного вида как длиннокорневищную.
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Комплексное изучение флоры и растительно-
сти Кавказа является важной проблемой сохране-
ния биоразнообразия. Уникальные почвенно-
климатические условия и геологическая история
этого региона способствуют процессам видообра-
зования, приводящим к значительному числу эн-
демичных растений (Grossheim, 1936; Ivanov,
1998). Род Scutellaria L., один из крупных родов
сем. Lamiaceae, характеризуется значительным
полиморфизмом видов и недостаточно изучен.
Биоморфологические исследования с целью
уточнения морфологии и экологических особен-
ностей видов почти не проводились, тогда как
они также могут быть использованы в системати-
ке рода. Практически не изучены онтогенез и
жизненные формы представителей Scutellaria, ко-
торые раскрыли бы внутриродовые взаимоотно-
шения и в конечном итоге могли бы быть учтены
при создании более совершенной системы рода.
Изучение биоморфологии растений позволит вы-
явить механизмы адаптации, обеспечивающие их
участие в структуре разнообразных растительных
сообществ. Среди кавказских представителей
Scutellaria значительная их часть относится к эн-

демикам Кавказа, которые встречаются во всех
горных поясах от степного до альпийского.

Scutellaria oreophila Grossh. относится к подро-
ду Euscutellaria Briq., секции Lupulinaria A.Ha-
milt. Этот вид имеет близкое родство к S. orien-
talis L. и рядом авторов понимается либо как са-
мостоятельный таксон, либо как раса (Yuzep-
chuk, 1954; Grossheim, 1967; Menitsky, 1992).
Описан А.А. Гроссгеймом по экземплярам, со-
бранным в окрестностях села Крыз Кубинского
(в настоящее время Губинского) района Азербай-
джана. Тип в Баку.

S. oreophila – кавказский эндемик (Grossheim,
1967), относится к эукавказскому геоэлементу
(Portnier, 2000; Ivanov, 2019). Его ареал охватывает
район Большого Кавказа и горного Предкавказья
в пределах России и северо-востока Азербайджа-
на. В Восточном Закавказье S. oreophila распро-
странен в основном в субальпийском и альпий-
ском поясах, произрастая на горных лугах, щеб-
нистых склонах, известняковых обнажениях и
осыпях (Grossheim, 1949, 1967; Isaev, 1957) на вы-
сотах 2000–2500 м над ур. м. В других районах
Кавказского хребта и горного Предкавказья он
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встречается на сухих склонах среднего пояса гор
(Yuzepchuk, 1954; Galushko, 1980; Murtazaliev,
2009; Tsepkova, 2012), в травяном покрове сосно-
вых лесов с участием Pinus kochiana Klotzsch ex
C. Koch на высотах 1200–1600 м над ур. м., где от-
мечен на крутых склонах северной и северо-во-
сточной экспозиций на маломощных скелетных
почвах, на выходах известняковых скал (Abdura-
khmanova, Neshataeva, 2017; Abdurakhmanova et
al., 2018).

Существуют разные точки зрения на особен-
ности жизненной формы Scutellaria oreophila.
А.А. Гроссгейм (Grossheim, 1945; 1949) понимает
S. oreophila как многолетнее травянистое расте-
ние. Его точку зрения разделяют С.Ю. Юзепчук
(Yuzepchuk,1954), А.И. Галушко (Galushko, 1980)
и Р.А. Муртазалиев (Murtazaliev, 2009). Однако
Ю.Н. Карпун (Karpun, 2002) и А.Л. Иванов (Ivan-
ov, 2019) считают, что S. oreophila – это полуку-
старничек, хамефит, у которого почки возобнов-
ления находятся выше поверхности почвы. Неод-
нозначность в определении жизненной формы и
отсутствие сведений об онтогенезе особей S. oreo-
phila побудили нас провести детальный биморфо-
логический анализ для решения этого спорного
вопроса.

Цель работы – изучение жизненной формы и
онтоморфогенеза эндемика Кавказа Scutellaria
oreophila.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материал для изучения жизненной формы и
онтоморфогенеза был собран в locus classicus в
окрестностях с. Крыз Губинского района Респуб-
лики Азербайджан в сообществе низкотравного
альпийского луга с выходами крупных гранитных
камней на высоте 2170 м над ур. м. (координаты
N 41°13359; E 48°15254).

В работе использованы структурный и эколо-
го-морфологический подходы. Жизненная форма
описана согласно классификации И.Г. Серебряко-
ва (Serebryakov, 1964). При изучении побегообразо-
вания применяли терминологию И.Г. Серебря-
кова (Serebryakov, 1959), Л.Е. Гатцук (Gatzuk, 1974),
Е.Л. Нухимовского (Nukhimovskiy, 1997). Цик-
личность побега определяли с момента разверты-
вания почки и до отмирания надземной части по-
бега. При изучении онтогенеза была принята
концепция дискретного описания онтогенеза
(Rabotnov, 1950; Uranov, 1975). Фазы морфогенеза
выделены согласно обобщению, сделанному
О.В. Смирновой с соавт. (Smirnova et al., 1976), и
последующим добавлениям (Savinykh, Cheryo-
mushkina, 2015).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Прорастание семян надземное. Проросток
представляет собой однопобеговое растение с
двумя овальными семядолями и 1–2 парами су-
противных, простых длинночерешковых настоя-
щих листьев с пластинкой эллиптической формы
и городчатым краем. Длина пластинки листа 0.6–
0.8 см, ширина не более 0.5 см. В пазухах всех ли-
стьев закладываются почки. Гипокотиль хорошо
выражен, достигает 1 см длины, эпикотиль ко-
роткий и не превышает 0.4–0.6 см. Главный ко-
рень светло-коричневого цвета, слабоветвистый,
его длина не более 1.5–2.0 см. Длительность со-
стояния 2–3 недели.

Особи S. oreophila переходят в ювенильное со-
стояние (j) в год прорастания семян. Побег про-
должает нарастать моноподиально, образуя орто-
тропную ось, состоящую из 6–7 метамеров с ас-
симилирующими листьями (рис. 1.I). Длина
метамеров постепенно уменьшается по направле-
нию к верхушечной почке. Сближение метамеров
в апикальной части побега приводит к формиро-
ванию розеточной части, в результате чего обра-
зуется верхнерозеточный побег. В пазухах всех
листьев закладываются почки. Длина такого по-
бега не превышает 1.5–1.6 см. Главный корень
втягивает гипокотиль в почву, и семядольный
узел оказывается на ее поверхности. В конце веге-
тационного сезона первичный побег принимает
плагиотропное положение. Его верхушечная ро-
зеточная часть располагается на поверхности
почвы, терминальная почка прикрыта зачатками
сильно опушенных настоящих листьев. Главный
корень достигает длины от 2.5 до 4 см и ветвится
по всей длине; возникает корневая система с бо-
ковыми корнями I–II порядков.

На второй год растения переходят в имматур-
ное состояние (im). Сохранившаяся розеточная
часть первичного побега принимает ортотропное
положение и продолжает моноподиальное нарас-
тание. Второй годичный прирост не превышает
1 см. Первый и второй годичные приросты отде-
лены друг от друга участком сближенных метаме-
ров. На втором годичном приросте формируются
3–4 коротких и 5–7 длинных метамеров. Первич-
ный побег ветвится, из зимующей почки семя-
дольного или первого метамера развертывается
ортотропный побег II порядка до 0.5 см длиной,
несущий 3–4 пары зеленых листьев и представ-
ляющий собой первый годичный прирост верх-
нерозеточного дициклического побега возобнов-
ления. В пазухах листьев закладываются почки. В
конце вегетационного сезона первичный побег
отмирает до узла с побегом возобновления. Тер-
минальная почка побега возобновления распола-
гается в подстилке. Главный корень удлиняется
до 6–7 см, на нем развивается много эфемерных
тонких боковых корней.
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На третий год растения переходят в вирги-
нильное онтогенетическое состояние (v). Моно-
подиальное нарастание особи сменяется на сим-
подиальное. Второй годичный прирост побега
возобновления восходящий, высотой не более
2.0–2.5 см, состоит из 1–2 коротких и 4–5 длин-
ных метамеров с зелеными листьями. Заканчива-
ется побег двумя сближенными метамерами, не-
сущими ассимилирующие листья. Надземная
часть побега ветвится слабо развитыми побегами
обогащения. Одновременно с ростом второго го-
дичного прироста побега II порядка развертыва-
ются зимующие почки, расположенные в узлах
2–3 длинных метамеров первого годичного при-
роста. Развиваются 2–3 побега возобновления III
порядка. Нереализованные почки становятся
спящими. Формируется первичный куст. По
своему развитию побеги I–III порядков дицик-
лические верхнерозеточные. Первый годичный
прирост побега III порядка не превышает 1.5 см,
состоит из одного короткого метамера с чешуе-
видными листьями и 2–3 длинных метамеров с
ассимилирующими листьями. В конце вегетаци-
онного сезона надземная часть побега II порядка
вместе со слаборазвитыми побегами обогащения
отмирает до зоны с побегами возобновления III
порядка. Вся сохранившаяся часть первичного
куста втягивается в почву и утолщается. Форми-
руется короткий каудекс. На поверхности почвы
остаются только верхушечные почки побегов воз-
обновления, рост которых продолжится на следу-
ющий год. Нереализованные почки, сохранив-
шиеся в побеговой системе, становятся спящими.
Новые побеги возобновления IV порядка также
дициклические. Они развертываются весной из
почек, расположенных на длинных метамерах
(0.4–0.8 см) первого годичного прироста побега
III порядка. Таким образом, зона возобновления
в структуре дициклического побега представляет
собой 2–3 длинных метамера первого годичного
прироста.

Число побегов в кусте виргинильных особей
насчитывается от 3 до 6, длиной 2–2.5 см. Под-
земная сфера особи компактная, образована сим-
подиально сочлененными резидами побегов I–
III порядков с почками возобновления и спящи-
ми почками. Гипокотиль и базальная часть глав-
ного корня утолщаются до 2 мм. Корневая систе-
ма становится смешанной, тонкие придаточные
корни (в числе 2–3) формируются в узлах зоны
возобновления. Продолжительность состояния –
2 года.

Переход в молодое генеративное состояние
(g1) происходит на 5-й год жизни особей. Первым
зацветает один из дициклических побегов IV по-
рядка, остальные побеги остаются вегетативны-
ми, их надземная часть отмирает в конце вегета-
ционного сезона до зоны возобновления. За счет
развертывания боковых почек в верхней части

второго годичного прироста побег может вет-
виться слаборазвитыми побегами обогащения,
выполняющими функцию фотосинтеза. Закан-
чивается побег брактеозным, компактным, ко-
ротким, открытым соцветием кисть.

В этом состоянии у растений, кроме дицикли-
ческих побегов возобновления, из спящих почек,
расположенных на каудексе, развиваются дицик-
лические корневищноудлиненные побеги, длина
плагиотропной части которых может достигать
3.0–5.0 см. В первый год корневищноудлинен-
ный побег развивается под землей, его верхушеч-
ная почка перезимовывает, плагиотропный го-
дичный прирост становится длинным гипогео-
генным корневищем. На второй год почка
трогается в рост и развертывается в надземный
удлиненный вегетативный побег высотой до 2.5–
3.5 см. На геофильной (корневищной) части это-
го побега в пазухах чешуевидных листьев закла-
дываются почки, большая часть из них остается
спящими. Апогеотропная часть побега представ-
лена 2–3 короткими и 1–2 длинными метамера-
ми, ортотропная состоит из 3–4 длинных метаме-
ров, несущих зеленые листья.

На основе корневищноудлиненного побега
формируется парциальный куст. Он образуются
за счет реализации почек возобновления, распо-
ложенных в узлах метамеров апогеотропной ча-
сти побега. Эти почки трогаются в рост одновре-
менно с ростом надземной части корневищного
побега. Появившиеся из них побеги – моно- или
дициклические. Надземная часть моноцикличе-
ских побегов отмирает вместе с надземной частью
корневищного побега. На их базальной части со-
храняются нереализованные почки, из которых
на следующий год могут развиться побеги следу-
ющего порядка. Дициклические побеги образу-
ются выше сформированных моноциклических.
Они представляют собой, слаборазвитые анизо-
тропные побеги, которые на будущий год продол-
жат свое развитие. Дициклический корневищно-
удлиненный побег дает начало развитию двум мо-
ноциклическим и 2–3 дициклическим побегам
возобновления. Такая разветвленная побеговая
система состоит обычно из побегов 2–3 порядков
ветвления. Она слабо укореняется, живет 3–4 го-
да и отмирает до базальных частей, с расположен-
ными на них спящими почками.

Таким образом, особи в молодом генератив-
ном состоянии представляют собой куртину. Она
состоит из первичного куста, 2–3 парциальных
вегетативных побегов и парциальных кустов, со-
единенных с первичным кустом гипогеогенными
коммуникационными корневищами. В первич-
ном кусте развивается 1–2 анизотропных дицик-
лических генеративных и 2–6 вегетативных раз-
ветвленных побегов, часть из них – это первый
годичный прирост дициклических побегов воз-
обновления следующих порядков, другая – моно-
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циклические побеги, отмирающие полностью в
конце вегетационного сезона. В этом состоянии
продолжительность молодого генеративного со-
стояния семенной особи составляет 3–4 года
(рис. 1.I).

В подземной сфере первичный куст имеет раз-
росшийся до 5 мм в толщину каудекс, несущий
спящие почки и редкие придаточные корни, и
главный корень.

Куртина средневозрастных генеративных осо-
бей (g2) состоит из первичного куста и 4–6 парци-
альных кустов и парциальных побегов. В первич-
ном кусте из спящих почек развиваются корне-
вищноудлиненные побеги, плагиотропные части
которых расположены в верхнем слое почвы. Эти
побеги приводят к образованию новых слабо уко-
реняющихся парциальных кустов. Число цвету-
щих побегов в куртине увеличивается до 8–10. Ге-

Рис. 1. Онтогенез особей Scutellaria oreophila.
Условные обозначения:
I – онтогенез семенной особи, II – онтогенез раметы.
Онтогенетические состояния: p – проросток,  j1 – ювенильное, im –имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое ге-
неративное, g2 – средневозрастное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное, ------- – уровень поч-
вы, → – пути и возможные переходы из одного онтогенетического состояния в другое.
1 – побег верхнерозеточный, 2 – первый годичный прирост дициклического побега, 3 – побег дициклический вегета-
тивный, 4 – побег дициклический генеративный, 5 – побег обогащения генеративный, 6 – побег обогащения вегета-
тивный, 7 – побег корневищный, 8 – побег дициклический корневищноудлиненный (парциальный побег), 9 – кор-
невище гипогеогенное, 10 – парциальный куст, 11 – главный корень, 12 – придаточный корень, 13 – спящая почка,
14 – каудекс.
Fig. 1. Ontogenesis of Scutellaria oreophila individuals.
Legend:
I – ontogenesis of a seed individual, II – ontogenesis of a ramet.
Ontogenetic states: p – seedling,  j1 – juvenile, im – immature, v – virginal, g1 – young generative, g2 – mature generative, g3 –
old generative, ss – subsenile, s – senile, ------- – soil level, → – paths and possible transitions from one ontogenetic state to
another.
1 – upper-rosette shoot, 2 – first annual growth of a dicyclic shoot, 3 – dicyclic vegetative shoot, 4 – dicyclic generative shoot,
5 – generative enriching shoot, 6 – vegetative enriching shoot, 7 – rhizome shoot, 8 – dicyclic rhizome-long-shoot (partial
shoot), 9 – hypogeogenic rhizome, 10 – partial bush, 11 – main root, 12 – adventitious root, 13 – dormant bud, 14 – caudex.
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неративные побеги анизотропные, высота над-
земной части не более 5–7 см. Надземная часть
некоторых парциальных кустов отмирает, но их
базальные участки с живыми почками сохраня-
ются в составе куртины продолжительное время.

Каудекс состоит из базальных частей побего-
вой системы первичного куста, он разрастается
до 1–1.5 см в диаметре и несет большое число
спящих почек, увеличивается также диаметр ба-
зальной части главного корня и диаметр прида-
точных корней. Продолжительность состояния
7–10 лет.

В этом состоянии начинается вегетативное
размножение. Перегнивание корневищ приводит
к образованию клона и самостоятельному разви-
тию парциальных кустов и побегов. Возникшие
раметы находятся в разных онтогенетических со-
стояниях (от ювенильного до средневозрастного
генеративного состояния) и способны к неодно-
кратной партикуляции (рис. 1.II).

Старые генеративные особи (g3) семенного
происхождения теряют способность к образова-
нию корневищных побегов и вегетативному раз-
множению. В первичном кусте побеги разверты-
ваются в основном из спящих почек, располо-
женных на каудексе и в основании побегов на
коротких метамерах. Генеративные побеги еди-
ничны, они моноциклические, высотой 8.0–
12.0 см, вегетативные побеги также моноцикли-
ческие. Последние не переходят к цветению,
остаются вегетативными и полностью отмирают в
этот же год. В составе куста сохраняются отмер-
шие остатки побеговых систем и базальные части
корневищ. Длительность жизни семенных особей
в этом состоянии не превышает 2–3 лет.

У особей постгенеративного периода (субсе-
нильного (ss) и сенильного (s) состояний) семен-
ного происхождения из спящих почек на каудек-
се развертываются только однолетние вегетатив-
ные побеги имматурного или ювенильного
облика. После реализации всех почек онтогенез
семенной особи завершается. Длительность со-
стояния 1–3 года, а продолжительность жизни
семенной особи составляет 20–23 года.

Особи семенного происхождения в сообще-
стве встречаются очень редко. Они располагают-
ся единично около крупных валунов, где ослабле-
на или отсутствует фитоценотическая конкурен-
ция и приживание проростков не затруднено. В
природных популяциях особи вида представляют
собой, как правило, раметы разного онтогенетиче-
ского состояния, относящиеся к разным поколе-
ниям.

Онтогенез парциальных образований (рамет)
начинается с ювенильного состояния (рис. 1.II).
Рамета ювенильного состояния – это одиночный
побег, подземная часть которого образована
участком плагиотропного корневищного побега,

а надземная представляет собой анизотропный
вегетативный побег до 2–3 см длины. Надземная
часть побега состоит только из 2–3 удлиненных
метамеров, несущих ассимилирующие листья.
Придаточные корни развиваются в узлах любой
части корневища. После отмирания надземной
части осенью, рамета на следующий год начинает
ветвиться и переходит в имматурное состояние.
Из одной пары супротивно расположенных по-
чек, сохранившихся в апогеотропной части мате-
ринского корневищного побега, развиваются два
вегетативных побега замещения. Их геофильная
часть состоит из 2–3 коротких метамеров и
1‒3 длинных, несущих чешуевидные и переход-
ные листья. Надземная часть ортотропная несет
5–6 метамеров с зелеными листьями. Зоной воз-
обновления становится первый верхний длин-
ный метамер. На третий год рамета переходит в
виргинильное онтогенетическое состояние. На ба-
зе корневищного побега формируется парциаль-
ный куст, состоящий из 4–6 вегетативных побегов.
Корневищный побег утолщается до 0.2 мм, нереа-
лизованные почки на нем становятся спящими и
сохраняются в течение всей жизни корневища.

На 4-й год один из дициклических побегов за-
мещения зацветает. У молодых генеративных ра-
мет увеличивается метамерная протяженность зо-
ны возобновления побегов замещения. Она пред-
ставляет собой геофильную часть анизотропного
дициклического побега, несущую 2–3 длинных
метамера. Впоследствии большинство образовав-
шихся побегов цветут, и рамета переходит в зре-
лое генеративное состояние. Геофильная (корне-
вищная) часть каждого побега, состоящая из
длинных метамеров, становится зоной возобнов-
ления побегов n + 1 порядка. Также развиваются
моноциклические генеративные побеги из почек
апогеотропной части материнского побега. Часть
придаточных корней утолщается, особенно в
апикальной части корневища. В этом состоянии
полицентрическая система неоднократно парти-
кулирует с образованием рамет от ювенильного
до субсенильного состояния. В старом генератив-
ном состоянии в рамете накапливается большое
число отмерших побегов. Новые побеги развер-
тываются в основном из спящих почек, располо-
женных на коротких метамерах в базальной части
любого побега предыдущего порядка. Участок
корневища покрывается толстой перидермой,
часть придаточных корней отмирает. Парциаль-
ный куст раметы в субсенильном состоянии несет
2–3 вегетативных моноциклических побега. Се-
нильные раметы представлены небольшим участ-
ком сохранившегося утолщенного многолетнего
корневищного побега с небольшим числом спя-
щих почек. Как правило, развертывается только
один моноциклический вегетативный побег юве-
нильного облика (из наиболее крупной почки),
реже – два побега. Длительность жизни раметы от
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возникновения из верхушечной почки корневи-
ща и до отмирания в сенильном состоянии со-
ставляет 10–15 лет. Развитие корневищных побе-
гов приводит к пространственному разрастанию
особей S. oreophila, в результате чего формируется
полицентрическая система из парциальных побе-
гов и кустов, связанных разветвленными комму-
никационными гипогеогенными корневищами с
придаточной корневой системой (рис. 2).

Корневище раметы, вне зависимости от онто-
генетического состояния, способно ветвиться,
что связано с реализацией любых почек, располо-
женных на нем (рис. 2). Одновременно может
развиться от 4 до 6 новых корневищных побегов.
Их длина варьирует от 3–4 см до 10–13 (19) см. В

зависимости от возраста корневища, положения
и времени раскрытия почек на нем образуются
отличимые по онтогенетическому состоянию ра-
меты следующих поколений. Наибольшее число
растущих корневищных побегов сосредоточено в
его апикальной части. Они дают начало ювениль-
ным раметам, которые полностью проходят свой
частный онтогенез. Корневищные побеги, воз-
никшие из почек в средней и базальной частях,
могут развиваться под землей 2–3 года и, выйдя
на поверхность, формировать удлиненный орто-
тропный годичный генеративный побег. Раскры-
тие спящих почек на многолетних базальных
участках корневища приводит к образованию
субсенильных и сенильных рамет. Достаточно ча-

Рис. 2. Система парциальных кустов и побегов Scutellaria oreophila.
Условные обозначения:
Корневище раметы: a – ветвление акротонное с образованием рамет  j состояния; b – ветвление мезотонное и бази-
тонное с образованием рамет im–g1 состояний; c – ветвление из спящих почек многолетней части с образованием ра-
мет ss–s состояний; d – фрагмент клона, состоящий из парциальных кустов и побегов.
1 – парциальный побег, 2 – разветвленный парциальный побег, 3 – парциальный куст, 4 – отмерший парциальный
куст.
Fig. 2. The system of partial bushes and shoots of Scutellaria oreophila.
Legend:
Rhizome of a ramet: a – acrotonic branching with the formation of  j  state ramet; b – branching mesotonic and basitonic with
the formation of im–g1 states ramets; c – branching from dormant buds of a perennial part with the formation of ss–s states ra-
mets; d – fragment of a clone consisting of partial bushes and shoots.
1 – partial shoot, 2 – branched partial shoot, 3 – partial bush, 4 – dead partial bush.
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сто из-за высокой плотности и числа растущих
корневищ в почве, раметы в ювенильном и имма-
турном состояниях могут сокращать свой онтоге-
нез. Они, минуя генеративное состояние, перехо-
дят в постгенеративный период. Вегетативное
размножение, связанное с естественным наруше-
нием связи между парциальными побегами и
парциальными кустами, может происходить на
любом этапе развития полицентрических систем.

Итак, изучение онтогенеза семенной особи
S. oreophila выявило, что уже на его ранних этапах
почки возобновления за счет контрактильной де-
ятельности главного корня остаются на поверх-
ности почвы или в подстилке. Первичный и пар-
циальные кусты формируются в результате бази-
тонного ветвления анизотропных дициклических
удлиненных побегов возобновления. Их второй
годичный прирост ежегодно отмирает, а первый,
несущий почки возобновления, полегает и укоре-
няется придаточными корнями. Эти признаки,
предложенные Л.Е. Гатцук (Gatsuk, 1976) для от-
несения растений к травам сезонного климата,
характеризуют S. oreophila как травянистое расте-
ние. Подробный биоморфологический анализ и
особенности онтогенеза особей позволяют ре-
шать спорные вопросы жизненных форм видов
(Cheryomushkina et al., 2012; 2019; Denisova et al.,
2017). Так, у S. supina, родственного вида к S. oreo-
phila, в различных экологических условиях фор-
мируются разные жизненные формы (Cheryo-
mushkina, Guseva, 2015). Нами установлено, что
длиннокорневищно-стержнекорневая биоморфа
S. supina образуется в мезофильных условиях, что
в общих чертах сходно c развитием особей S. oreo-
phila. У обоих видов онтогенез особей сложный и
состоит из онтогенеза генеты и рамет. Корневищ-
ные побеги образуются из спящих почек, что
приводит к образованию куртины. Но в отличие
от S. oreophila, фаза куртины у семенной особи
S. supina длится до завершения онтогенеза, что
характеризует жизненную форму этого вида как
длиннокорневищно-стержнекорневую. В то вре-
мя как у особей S. oreophila распад куртины про-
исходит в середине онтогенеза (в средневозраст-
ном генеративном состоянии). Стоит отметить, что
в побегообразовании обоих видов участвуют спя-
щие почки, что является одним из механизмов фор-
мирования длиннокорневищной жизненной фор-
мы (Astashenkov, Cheryomushkina, 2019).

Таким образом, существование длительное
время особей S. oreophila в виде явнополицентри-
ческой системы парциальных кустов и побегов,
связанных между собой длинными симподиально
сочлененными гипогеогенными коммуникаци-
онными корневищами, их интенсивное ветвле-
ние, приводящее к пространственному захвату
территории, характеризует жизненную форму
изученного вида как длиннокорневищную.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение развития особей эндемичного вида
S. oreophila, растущего на альпийских лугах, пока-
зало, что вид относится к явнополицентрическим
растениям. Размножение особей вида в основном
вегетативное за счет формирования длинных
корневищ, которые развиваются из спящих по-
чек. В результате вегетативного размножения об-
разуется клон, состоящий из особи семенного
происхождения (генеты), полицентрических си-
стем, включающих парциальные побеги и кусты,
а также из отдельных парциальных побегов и пар-
циальных кустов (рамет). Выявлена высокая сте-
пень поливариантности сложного онтогенеза,
выражающаяся в разной длительности частного
онтогенеза рамет и пропусков отдельных онтоге-
нетических состояний.

На основании наших исследований биомор-
фологический портрет особей S. oreophila можно
охарактеризовать как – вегетативно-подвижный
травянистый длиннокорневищный симподиально
нарастающий многолетний поликарпик. Структу-
ра взрослых особей состоит из двух типов побегов:
удлиненных и корневищноудлиненных. Удлинен-
ные побеги моно-дициклические анизотропные,
иногда ортотропные, вегетативные или генератив-
ные, развертываются из почек зоны возобновле-
ния. Корневищноудлиненные побеги – ди-, поли-
циклические вегетативные или генеративные, об-
разуются из спящих почек. Корневая система
генеративной особи смешанная, главный корень
сохраняется в течение всей жизни особи. Прида-
точные корни развиваются на геофильных частях
дициклических побегов и на корневище.
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SCUTELLARIA OREOPHILA (LAMIACEAE): LIFE FORM, SHOOT 
FORMATION, ONTOGENESIS

V. А. Cheryomushkinaa,# and А. Yu. Astashenkova, ##

a Central Siberian Botanical Garden SB RAS
 Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia
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The article presents the results of a detailed description of ontogenesis and developmental features of indi-
viduals of a Caucasian endemic Scutellaria oreophila L. (Lamiaceae). Based on the study of shoot forma-
tion, a biomorphological portrait of the species was established, which characterizes S. oreophila as a clearly
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polycentric sympodially growing long-rhizomatous herbaceous polycarpic, hemicryptophyte, with innova-
tion buds located in the litter or on the soil surface. It has been established that in short-grass alpine meadow
the individuals of S. oreophila mainly represent an aggregation of clones consisting of different ontogenetic
states (j–ss). The ontogenesis of individuals is complex and consists of the ontogenesis of a seed individual
and of ramets. It was shown that two types of shoots form a perennial structure of adult individuals: long-
shoots and rhizomе-long-shoots, their role in the formation of the life form is revealed. The long-shoots are
mono-dicyclic, vegetative or generative, deploy from the buds of the innovation zone, their role is associated
with the formation of partial bushes and the retention of the territory. Rhizome-long-shoots are di-, polycy-
clic vegetative or generative, formed from dormant buds, their role is associated with the spatial distribution
and annexation of the territory.

Keywords: life form, ontogenesis, Scutellaria oreophila, endemic, Caucasus
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