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С позиций концепции архитектурных моделей у особей Nepeta mariae Regel на основе одноосного резида 
описаны изменяющиеся в онтогенезе конструкционные комплексы. Изученный в условиях Таджикистана 
онтогенез сложный, реже простой. Морфогенез включает следующие фазы развития: первичный по-
бег → главная ось → первичный куст → клон, в редких случаях морфогенез заканчивается фазой пер-
вичного куста. Описан структурно-функциональный ряд побегов особей разных онтогенетических со-
стояний. 
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Constructional complexes changing in ontogenesis were described in the context of the architectural model 
concept of Nepeta mariae Regel individuals based on the uniaxial residue. Th e ontogenesis studied in Tajikistan is 
complicated, rarely simple. Th e stages of morphogenesis are: a primary shoot → a sympodial axis → a primary 
bush → a clone, in rare cases morphogenesis ends with the stage of a primary bush. Th e structural-functional 
series of shoots of the individuals of diff erent ontogenetic states was described.
Key words: Nepeta mariae, morphology, architectural model, morphogenesis, shoot formation.

Структурный анализ растений разных жиз-
ненных форм позволяет выявить изменение габи-
туса в процессе индивидуального развития расте-
ний. Разработанная во второй половине 20-го сто-
летия концепция архитектурных моделей (Halle, 
Oldeman, 1970; Halle et al., 1978) стала применяться 
для анализа не только древесных (Barthélémy et al., 
1992; Barthélémy, Caraglio, 2007; Navarro et al., 2009; 
Taugourdeau et al., 2012; Костина и др., 2015), но 
и травянистых (Серебрякова, 1977, 1987; Марков, 
1992; Cremers, Edelin, 1995; Савиных, 2004, 2006; 
Черемушкина, 2004; Байкова, 2006; Фершалова, 
Байкова, 2013; и др.) растений.

В отечественной литературе, вслед за Т.И. Се-
ребряковой, у трав описывают модели побего-
образования. В основу их выделения положены 
признаки: способ нарастания и тип побега (Сереб-
рякова, 1977, 1979, 1987; Серебрякова, Петухова, 
1978). Становление структуры рассматривается 
как результат деятельности меристем определен-
ных скелетных осей побеговой системы. В качест-
ве структурной единицы исследователями чаще 
всего принимается одноосный побег в понимании 

Л.Е. Гатцук (1994), развитие которого генетически 
запрограммировано в онтогенезе особи. Однако 
конструктивной единицей взрослого травянис-
того растения, согласно Н.П. Савиных (2012), вы-
ступают различные повторяющиеся многолетние 
структуры как основные элементарные биомор-
фологические единицы – парциальные кусты, си-
стемы побегов, симподий из резидов и т. д. Эти 
единицы подобны архитектурным единицам дре-
весных растений, предложенным D. Barthélémy et 
al. (1989). 

Описание развития архитектурной модели в 
онтогенезе растений позволяет установить пере-
стройки и проследить тенденции изменения не 
только побеговой сферы, но и онтоморфогенеза 
особи (Пичугина, Савиных, 2006; Черемушкина, 
Асташенков, 2014а; Асташенков, 2015; Таловская, 
2015; и др.), что имеет особое значение при выяв-
лении модусов морфологической трансформации. 
Архитектурный подход позволяет не только оце-
нить морфологическое разнообразие и описать 
адаптационные механизмы устойчивости особей 
видов к конкретным условиям обитания, но и ис-
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пользуется для решения вопросов эволюции, мор-
фо- и филогенеза таксонов разного ранга (Сере-
брякова, 1977; Барыкина, 1999; Цвелев, 2005; и др.).

В мире используют различные подходы к ана-
лизу структуры растений. Они основаны на иссле-
довании характера нарастания и ветвления основ-
ных структурных единиц побеговой системы и 
характера сочленения и пространственного рас-
положения модулей разного ранга (Серебряков, 
1962; Гатцук, 1974; Мазуренко, Хохряков, 1977; Се-
ребрякова, 1977; Савиных, Черемушкина, 2015; 
Troll, 1964; Halle, Oldeman, 1970; Bell, Tomlinson, 
1980; Barthélémy, Caraglio, 2007). Изменение функ-
циональности отдельных модулей побеговой сфе-
ры и ее роль в трансформации жизненной формы 
трав отмечены во многих работах (Гатцук, 1974; 
Дорохина, 1978; Черемушкина, 2004; Савиных, 
2006; Troll, Rauh, 1950; Bell, 1991). Показано, что у 

трав в процессе адаптации к новым условиям сре-
ды меняется структурно-функциональная органи-
зация монокарпических побегов (Серебрякова, 
Петухова, 1978; Черемушкина, Асташенков, 2014а; 
Асташенков, 2015; Савиных и др., 2015; и др.).

Развитие структуры особи в онтогенезе про-
ходит через ряд фаз морфогенеза (Смирнова и др., 
1976; Серебрякова, 1980; Шафранова и др., 2009), 
а  внешние условия определяют разнообразные 
пути онтогенеза и морфогенеза (Воронцова, За-
угольнова, 1978; Жукова, 1995) и приводят к вы-
сокой поливариантности развития особей и по-
беговых структур (Пичугина, Савиных, 2006; Че-
ремушкина, Асташенков, 2014б; Черемушкина 
Гусева, 2015).

Цель работы – изучение онтоморфогенеза и 
особенностей развития архитектурной модели 
особей Nepeta mariae. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследование проводили на Зеравшанском 

хребте в ущелье р. Вору (Таджикистан) на мелко-
земистом склоне в степном поясе гор (h = 3200 м 
над ур. м.). При описании онтогенеза и фаз разви-
тия особей была принята концепция дискретного 
описания онтогенеза, разработанная Т.А. Работно-
вым (1950), дополненная А.А. Урановым (1975) и 
его последователями (Смирнова и др., 1976; Жуко-
ва, 1995; Черемушкина, 2001, 2004; Савиных, 2006; 
и др.). Анализ архитектурной модели N. mariae 
был выполнен с позиций концепции реитерации и 
представлений об архитектурной единице (Hallé et 
al., 1978; Barthélémy, Caraglio, 2007). 

В качестве элементарной структурной еди-
ницы особей N. mariae принят базальный учас-

ток удлиненного монокарпического побега – резид 
в понимании Е.Л.  Нухимовского (1997), сово-
купность которых в ходе онтогенеза особи фор-
мирует повторяющуюся конструктивную едини-
цу более высокого ранга – архитектурный ком-
плекс (АК). Под архитектурным комплексом мы 
понимаем совокупность резидов разного возраста 
и порядков, их закономерное и взаимное располо-
жение, последовательное формирование и отми-
рание. 

Структурная организация побеговых систем 
описана согласно представлениям W. Troll (1964), 
И.Г.  Серебрякова (1962), Л.С.  Мусиной (1976), 
Т.И.  Серебряковой (1987), И.В.  Борисовой, 
Т.А. Поповой (1990). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
N. mariae – котовник Марии (сем. Lamiaceae) – 

стержнекорневой каудексообразующий травянис-
тый многолетник, развивающийся по длиннопобе-
говой модели побегообразования. Мезоксерофит. 

N. mariae – высокогорный эндемик среднеази-
атских гор. Распространен на хребтах широтного 
направления северо-западного Памиро-Алая и за-
падного Тянь-Шаня (Пояркова, 1954). В условиях 
Памиро-Алая вид сосредоточен на Туркестанском 
и Зеравшанском хребтах в поясе арчовников и сте-
пей на высоте 2100–3800 м над ур. м. (Кочкарева, 
1987). В условиях Тянь-Шанских гор особи N. ma-
riae поднимаются от верхней полосы границы лес-
ного до субальпийского и альпийского поясов. 
В этих условиях вид произрастает на влажных лу-
жайках, по речным берегам и долинам рек, неред-
ко обитает на каменистых россыпях (Цаголова, 
1964). 

Прорастание семян (эремов) надземное и 
приходится на начало летнего сезона. Моноподи-

ально нарастающий первичный побег проростка 
высотой 1.0–1.5 см имеет округлые семядоли и 
одну пару настоящих зеленых листьев. В пазухах 
всех листьев закладываются почки. В надземной 
сфере проростка гипокотиль слабо выделяется, 
главный корень не ветвится. В этот же год терми-
нальная почка первичного побега отмирает. Из 
одной почки, заложенной в семядолях, разверты-
вается побег замещения. Первое перевершинива-
ние приводит к симподиальному нарастанию осо-
би. Растения переходят в ювенильное состояние, в 
котором находятся в течение двух лет, и фазу мор-
фогенеза “главная ось”. 

Побег замещения удлиненный, высотой не бо-
лее 2.0 см. На его оси супротивно расположены 
5–6 пар листьев. Первые 2–3 пары с переходными 
листьями, остальные с зелеными, длина последних 
не более 0.6–0.8 см (длина приводится вместе с че-
решком), ширина 0.2–0.3 см. После вегетации по-
бег отмирает до метамеров с переходными листья-
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ми. За счет контрактильной деятельности главно-
го корня осевые части первичного и бокового 
побегов втягиваются в почву. Погруженные в суб-
страт резиды формируют каудекс. Главный корень 
увеличивается в длину до 1.5–2.0 см и ветвится в 
апикальной части до II порядка. 

На второй год жизни особи из одной почки 
второго метамера резида прошлогоднего побега 
образуется новый побег возобновления. Он удли-
ненный, ортотропный, высотой 2.0–2.5 см. На его 
оси развертывается одна пара чешуевидных 
 листь ев, затем одна-две пары переходных и пять-
шесть пар настоящих зеленых листьев. В пазухах 
листьев каждого метамера закладываются почки, 
которые неодинаково развиты. Из пары почек 
одна более развита по сравнению с супротивной 
почкой. В конце вегетации побег отмирает до ба-
зальной части, которая состоит из двух первых 
укороченных метамеров. Более зрелая почка вто-
рого метамера закладывается как почка регуляр-
ного возобновления. Нереализованные почки ста-
новятся спящими. Главный корень увеличивается 

в длину до 5.0–7.0 см, ветвится до II порядка. На 
резидах образуются тонкие придаточные корни. 

В имматурное состояние растения переходят 
на третий год. Особи продолжают пребывать в 
фазе “главная ось”. Это состояние характеризуется 
увеличением числа пар листьев и высоты побега. 
Побег возобновления высотой 5.5–6.0 см развер-
тывается из почки регулярного возобновления. 
Его подземная базальная часть состоит из двух 
сильно укороченных междоузлиев с чешуевидны-
ми и одного-двух расставленных междоузлиев 
с переходными листьями. Надземная часть ор-
тотропная, удлиненная, с 6–8  парами зеленых 
 листь ев. Каудекс представляет собой симподий-
монохазий, на котором формируются придаточ-
ные корни. Главный корень более 10 см длиной. 
В этом состоянии корень вдоль проводящих пуч-
ков начинает разрушаться. Длительность состоя-
ния не превышает 1–2 лет.

Таким образом, от проростка до виргиниль-
ного состояния, на основе одноосного резида, 
формируется симподиальная ось, нарастающая по 

Рис. 1. Архитектурные комплексы побеговой системы Nepeta mariae.
АК – I, II, III; 1 – побег вегетативный; 2 – побег генеративный; 3 – почка возобновления; 4 – резиды разного порядка; 5 – 
резид одноосный; 6 – резид разветвленный; 7 – побег боковой вегетативный;
го – главная ось (симподий-монохазий); Rn – резид побега n-го порядка; Rn + 1 – резид побега (n + 1)-го порядка; Rn + 2 – 
резид побега (n + 2)-го порядка;
НЗТ – нижняя зона торможения; ЗВ – зона возобновления; СЗТ – средняя зона торможения; ЗО – зона обогащения; 
ГС – зона главного соцветия. 
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типу одностороннего монохазия (I архитектурный 
комплекс – АК, рис. 1). 

На 4–5 год растения переходят в виргиниль-
ное состояние и в фазу первичного куста. Эта фаза 
самая продолжительная и может длиться до конца 
онтогенеза. Формирование первичного куста про-
исходит за счет одновременного развертывания 
одной почки регулярного возобновления и одной 
спящей почки, причем в рост трогается спящая 
почка резида позапрошлогоднего прироста. В ред-
ких случаях реализуется почка, сохранившаяся на 
резидах первых годичных приростов. Побеги во-
зобновления высотой 6–14 см в надземной части 
структурно отличаются от побега предыдущего 
состояния. Из почек всех зеленых листьев развер-
тываются побеги обогащения длиной от 1.5 до 
3.0 см, которые в конце вегетационного сезона 
вместе с надземной частью материнского побега 
отмирают. Сохранившиеся базальные части втяги-
ваются в почву и оказываются первыми звеньями 
каудикул. Каудекс становится разветвленным. 
Длительность состояния не превышает 3 лет. В те-
чение этого времени побегообразование происхо-
дит следующим образом: удлиненный побег n-го 
порядка отмирает до базальной части (зоны воз-
обновления), которая втягивается в почву и вхо-
дит в состав каудекса. На второй год из одной поч-
ки возобновления развертывается новый побег 
(n + 1)-го порядка, базальная часть которого также 
втягивается и встраивается в каудекс, остальные 
почки становятся спящими. На третий год, поми-
мо побега (n + 2)-го порядка, из спящей почки ре-
зида n-го порядка развертывается еще один побег 
(n + 1)-го порядка (см. рис. 1). Как правило, реали-
зуется почка, которая имеет направленное в центр 
куста положение на резиде. 

Таким образом, на основе главной симподи-
альной оси первого АК (АК I) формируется раз-
ветвленный архитектурный комплекс (АК II), со-
стоящий из четырех укороченных одноосных ре-
зидов разного порядка и положения, который 
повторяется в структуре особи до молодого гене-
ративного состояния. 

В подземной сфере особей усиливается не-
кроз поверхностных и внутренних тканей каудек-
са и корня, что приводит к их частичному разру-
шению. Одновременно с этим втягивание корня 
сопровождается перекручиванием проводящих 
пучков. Ежегодно на каудексе образуются эфемер-
ные придаточные корни, которые увеличивают 
объем всасывания почвенных растворов в период 
весеннего избыточного увлажнения. Главный ко-
рень длиной более 15.0 см ветвится до III порядка.

Первое цветение растений приходится на 
8–9 год. В кусте молодого генеративного состоя-
ния насчитывается от 10 до 14 побегов, отличаю-
щихся по своей структурно-функциональной зна-

чимости. Многолетняя основа куста образована 
сочетанием АК I и АК II (рис. 2). Как правило, пер-
выми зацветают побеги, развернувшиеся из почек 
регулярного возобновления. Их высота может до-
стигать 40–45 см. Побеги, развившиеся из спящих 
почек, зацветают позже или остаются скрытогене-
ративными или вегетативными. Высота первых не 
превышает 20–25 см, вторых – не более 10–12 см. 
Такое развитие побегов приводит к растянутому 
по времени цветению особей в течение всего веге-
тационного сезона. Побеги текущего года орто-
тропные, удлиненные, моноциклические. Базаль-
ная подземная часть монокарпического побега со-
стоит из 3–4 сильно укороченных метамеров с 
чешуевидными листьями и 1–2 метамерами с пе-
реходными листьями. Надземная часть образо-
вана 5–7 удлиненными метамерами с зелеными 
листьями. Заканчивается ось соцветием, которое 
представляет собой 5–6-метамерный закрытый 
колосовидный фрондулозный тирс, состоящий из 
супротивно расположенных двойных дихазиев, 
нередко с расставленными 1–2 нижними узлами. 
Длина соцветия в зависимости от расстояния 
междоузлий нижних метамеров варьирует от 4 до 
10 см. В надземной части материнский побег вет-

Рис. 2. Сочетание (комбинация) двух архитектурных 
комплексов (АК I, АК II) побеговой системы Nepeta 
mariae. 
1 – побег генеративный; 2 – побег скрытогенеративный. 
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вится по всей длине. Длина удлиненных вегетатив-
ных боковых побегов колеблется от 0.5–1.0 до 
4.0 см. В конце вегетационного сезона монокарпи-
ческий побег отмирает до базального участка, со-
стоящего из метамеров с чешуевидными и пере-
ходными листьями. Длина сохранившегося резида 
не превышает 0.6–0.8 см. Каудекс состоит из 2–3 
компактных каудикул длиной 3–4 см, образован-
ных ежегодным приростом укороченных резидов. 
Структуру каждой отдельной каудикулы чаще все-
го слагают замещающие друг друга два АК (I и II). 
Разрушение каудекса и главного корня сопрово-
ждается образованием полостей и дупел, которые 
забиваются частичками мелкозема. В связи с этим 
подсчитать календарный возраст особей не пред-
ставляется возможным.

Особи зрелого генеративного состояния пред-
ставляют собой компактный куст с большим чис-
лом (25–35) побегов возобновления. В этом состо-
янии происходит усложнение структуры особи за 
счет формирования третьего архитектурного ком-
плекса (АК III). Основой его служит разветвлен-
ный резид от прошлогоднего прироста, на кото-
ром развертываются две супротивно или, как 
 вариант, супротивно лежащие почки разных ме-
тамеров. Развитие побегов возобновления при-
водит к ветвлению оси. В дальнейшем каждая от-
дельная ось нарастает одним побегом замещения в 
течение 4–7 лет по типу одностороннего моноха-
зия (см. рис. 1).

Таким образом, средневозрастные генератив-
ные особи образованы тремя повторяющимися 
архитектурными комплексами. Причем каждый 
АК имеет свое положение и выполняет определен-
ную функцию в построении тела взрослого расте-
ния. АК I и АК III развиваются центробежно на 
периферии особи и приводят к увеличению диа-
метра куста и удержанию за собой территории. 
АК II развивается центростремительно, за счет 
развертывания побегов из спящих почек проис-
ходит уплотнение центральной части куста. В ре-
зультате усложнения структуры растения у особей 
развиваются побеги различного происхождения и 
положения, строения и функциональной нагруз-
ки. В побеговой системе выделяют: ортотропные 
моноциклические генеративные разветвленные, 
генеративные одноосные, скрытогенеративные 
одноосные и вегетативные одноосные побеги. 

Разветвленные генеративные побеги форми-
руются в почках регулярного возобновления на 
резиде предыдущего годичного прироста. Типич-
ное строение разветвленного монокарпического 
побега схематично представлено на рис. 2. 

Нижняя зона торможения (НЗТ) – располо-
женная в почве ортотропная базальная часть по-
бега, состоящая из 1–2 укороченных метамеров с 
чешуевидными листьями. Боковые почки форми-

руются в пазухе каждого листа. Почки первого ме-
тамера остаются спящими и сохраняются в те-
чение долгого времени. Почки второго метамера 
неодинаково развиты. Все метамеры этой зоны 
участвуют в формировании резида. 

Зона возобновления (ЗВ) – расположенная в 
почве ортотропная базальная часть побега, чаще 
всего состоящая из одного, реже двух метамеров с 
укороченными междоузлиями и чешуевидными 
листьями. В узлах этой части побега закладывают-
ся неодинаково развитые почки возобновления. 
Как правило, реализуется одна боковая почка каж-
дого метамера. Остальные становятся спящими. 
Метамеры этой зоны входят в состав резида.

Средняя зона торможения (СЗТ) – это под-
земно-надземный ортотропный участок побега, 
расположенный на границе поверхности почвы, 
протяженностью 2–3 метамера с удлиненными 
междоузлиями, несущий чешуевидные и переход-
ные зеленые листья со слабо развитыми боковы-
ми почками. Функционально эта зона участвует 
в фотосинтезе растения. Первый метамер этой 
зоны ограничивает некроз монокарпического 
 побега. 

Зона обогащения (ЗО) – надземный, орто-
тропный с зелеными листьями разветвленный 
участок побега, расположенный выше СЗТ, состо-
ящий из 4–6 удлиненных метамеров. В этой зоне 
формируются боковые вегетативные удлиненные 
побеги II порядка. Развитие и длина таких побегов 
зависят от их положения в зоне. Наиболее разви-
тыми с максимальной длиной (4–6 см) оказывают-
ся побеги средней части зоны. В узлах нижних и 
верхних метамеров зоны побеги слабо развиты. 
Функциональная нагрузка этой зоны – увеличение 
фотосинтезирующей поверхности. Часть побега 
вместе с расположенными выше зонами ежегодно 
отмирает.

Зона главного соцветия (ГС) – участок протя-
женностью 6–7 метамеров с расставленными 1–2 
нижними узлами. Функциональность зоны – ре-
продуктивная. 

Развитие генеративных и скрытогенератив-
ных одноосных побегов связано с реализацией 
второго АК. Эти побеги достигают 40 см высоты и 
развертываются из пролептических (спящих) по-
чек позапрошлогоднего резида. Как правило, в 
структуре таких побегов выделяется верхняя зона 
торможения (ВЗТ). Это однометамерный с удли-
ненным междоузлием участок побега, распола-
гающийся под главным соцветием. В пазухах зеле-
ных листьев закладываются почки, которые всегда 
остаются нереализованными. Функциональная 
нагрузка зоны – фотосинтезирующая. 

Вегетативные одноосные побеги высотой не 
бо лее 15 см развертываются из спящих почек мно-
голетних резидов. Их раздвинуто-узловая гео-
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фильная часть с чешуевидными листьями протя-
женностью 4–5 метамеров может быть длиной 
1.5 см. Однако после вегетации побеги полностью 
отмирают и не участвуют в построении структуры 
особи. 

Каудекс зрелых особей состоит из близко-
расположенных каудикул длиной более 7–10 см. 
В результате частичной партикуляции образуют -
ся от 5 до 7 каудикул, которые перекручены и пе-
реплетены между собой. Одновременно с этим 
резид, на котором базируется третий АК III, отми-
рает, в связи с этим происходит некроз тканей 
каждой многолетней каудикулы и ее частичная 
 дезинтеграция. Разрушение главного корня также 
частичное, это приводит к хорошо видимым в нем 
перекрученным проводящим пучкам. 

Старое генеративное состояние характеризу-
ется полной партикуляцией растения. Распад кус-
та происходит по линии обособленных каудикул, 
связанных с проводящей системой главного кор-
ня. В результате полного распада образуется ком-
пактный клон, состоящий из неомоложенных 3–4 
ветвящихся и 1–2 неветвящихся дочерних пар-
тикул, несущих эфемерные придаточные корни. 
Неветвящиеся партикулы образуются в конце 
 онтогенетического состояния. Каждая ветвящаяся 
партикула нарастает двумя АК (I и II). В этом со-
стоянии в побеговой системе ветвящейся партику-

лы развиваются побеги: одноосные и разветвлен-
ные генеративные и скрытогенеративные, а также 
одноосные вегетативные. В побеговой сфере не-
ветвящейся партикулы различают только скрыто-
генеративные и вегетативные разветвленные по-
беги. Длина многолетней части некоторых кауди-
кул может достигать 10 см. 

Клон растений в субсенильном состоянии 
представляет собой совокупность близкорасполо-
женных от 2 до 5 ветвящихся и неветвящихся пар-
тикул. Структура ветвящейся партикулы образо-
вана АК II и неветвящейся – АК I. Побеговая си-
стема партикул состоит из вегетативных побегов 
виргинильного облика.

Растения в сенильном состоянии представле-
ны клоном из 2–3 партикул, имеющих в надземной 
части облик имматурных или виргинильных рас-
тений, реже одиночными партикулами. Жизне-
способность партикул обеспечивается наличием 
придаточных корней на каудикулах, связанных с 
сохранившимися проводящими системами глав-
ного и боковых корней. Партикулы развиваются 
по АК I и II. 

В редких случаях, в результате ускоренных 
темпов старения, в онтогенезе отсутствует фаза 
клона. Такие экземпляры остаются в течение всего 
онтогенеза в виде целостной особи и находятся до 
конца онтогенеза в фазе первичного куста. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, онтогенез особей N. mariae, 

изученный в условиях Таджикистана, сложный, 
реже простой. Особи развиваются по следующим 
фазам морфогенеза: первичный побег → главная 
ось → первичный куст → клон, в редких случаях 
морфогенез заканчивается фазой первичного кус-
та или партикулой. Выделенные у особей N. mariae 
архитектурные комплексы соответствуют архи-
тектурным единицам в понимании D. Barthélémy, 
Y. Caraglio (2007). В онтогенезе растений на осно-
ве одноосного резида формируются первый архи-
тектурный комплекс – симподиальная ось, нарас-
тающая одноосным удлиненным побегом по типу 
одностороннего монохазия. В дальнейшем, на ба-
зе первого архитектурного комплекса развивается 

второй комплекс, состоящий из комбинации двух 
одноосных резидов, причем резид предыдущего 
порядка надстраивает ось за счет реализации од-
ной спящей почки. В зрелом генеративном состоя-
нии происходит развитие третьего архитектурно-
го комплекса, основой которого является развет-
вленный резид, две его боковые оси нарастают 
симподиально по типу одностороннего моноха-
зия. Усложнение архитектуры особей в онтогене-
зе обеспечивает устойчивое существование расте-
ний в ценозе. 

Работа выполнена при финансовой поддержке 
Российского фонда фундаментальных исследований 
в рамках проекта № 15-04-02857_a.
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