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NEPETA PODOSTACHYS (LAMIACEAE) В УСЛОВИЯХ ТАДЖИКИСТАНА
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Изучены морфогенез особей, структурно-морфологическая поливариантность побеговых систем Nepeta po-
dostachys Benth. и онтогенетическая структура ценопопуляций в различных эколого-фитоценотических ус-
ловиях Таджикистана. Описаны структурно-функциональные зоны монокарпического побега и их полива-
риантность. Исследования трех ценопопуляций показали, что ЦП нормальные, онтогенетические спектры 
неполночленные, одновершинные с центрированным и левосторонним типами. Полученные онтогенетичес-
кие спектры отражают темпы развития особей и поливариантность онтогенеза. 
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Morphogenesis of the individuals, structural-morphological polyvariation of the Nepeta podostachys Benth. shoot 
systems and the ontogenetic structure of coenopopulations in diff erent ecological-phytocoenotic conditions of Ta-
jikistan were studied. Structural-functional areas of the monocarpic shoots and their polyvariation were described. 
It was established that studied three coenopopulation were normal but old individuals or may be absent. Th eir onto-
genetic spectra had centric and left -hand types. Th e resulting spectra refl ect the pace of development of individuals 
and polyvariation of ontogeny.
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Для видов с широкой эколого-ценотической амп-
литудой распространения особенно важен комплекс-
ный подход при характеристике их адаптации к раз-
личным факторам окружающей среды. Изучение 
 онтоморфогенеза, структурно-функциональных осо-
бенностей побеговых систем и популяционно-демо-
графический анализ их ценопопуляций позволяют 
выявить механизмы устойчивости растений в различ-
ных местообитаниях. 

Объект исследования – Nepeta podostachys Benth. 
(семейство Lamiaceae) – это полиморфный вид с ши-
роким ареалом. По мнению А.И. Поярковой (1954), в 
изменчивости этого вида нет какой-либо географи-
ческой закономерности. Как отмечает А.Л. Буданцев 
(1993), это связано с тем, что для видов рода Nepeta 
характерно образование полиморфных комплексов, 
внутри которых ограничение отдельных рас осложня-

ется процессами гибридизации. Вид в основном скон-
центрирован в Средней Азии (на Памиро-Алае), в 
Иране, а также в восточной части Афганистана и 
Кашмире. Приурочен к горным территориям и про-
израстает от предгорий до высокогорий на высотах от 
1200 до 4100 м над ур. м. Растет в поясах чернолесья и 
арчовников, крупнотравных полусаванн и степей, 
 субальпийских лугов и трагакантов, нередко встреча-
ется в высокогорных пустынях и криофитоне. Входит 
в состав различных разнотравных, кустарничковых и 
лесных ценозов и может выступать в качестве эдифи-
катора сухих степных и петрофитных группировок. 
Обитает на галечниках, осыпях, щебнистых склонах 
(Пояркова, 1954; Кочкарева, 1986; Буданцев, 1993). 

Цель данной работы – изучить онтоморфогенез и 
онтогенетическую структуру ценопопуляций Nepeta 
podostachys в различных условиях Таджикистана.
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Для изучения морфогенеза и структурной орга-
низации монокарпических побегов были собраны 
растения всех онтогенетических состояний, произ-
растающие в различных эколого-фитоценотических и 
географических условиях Таджикистана: на южном и 
северном макросклонах Гиссарского, южном макро-
склоне Дарвазского и северо-восточном макросклоне 
Вахшского хребтов; крутых, пологих и выровненных 
степных участках, каменистых и щебнистых склонах, 
на подвижных и закрепленных осыпях; с повышен-
ным и умеренным увлажнением; на различных по вы-
сотному градиенту местообитаниях от h = 2000 до 
3300 м над ур. м. 

Онтогенетическая структура ЦП 1 изучена в сред-
ней части щебнистого с выходами крупных камней 
эродированного склона северо-западной экспозиции 
южного макросклона Гиссарского хребта (ущелье 
р. Зидды, кишлак Хазор, N 39°03′37.2″, Е 068°52′05.2″, 
h = 2547 м над ур. м.) в поясе крупнотравных полуса-
ванн в разнотравном эремурусово-зопниково-котов-
никовом сообществе. Первый ярус травостоя (высо-
той в 60.0–80.0 см) представлен Eremurus hissaricum 
Vved., Aconogonon coriarium (Grig.) Sojak с незначи-
тельным участием Prangos pabularia Lindl. и Ferula 
kuhistanica Korov. Во втором ярусе (высотой в 35.0–
40.0 см) доминируют Phlomis fruticetorum Gontsch., 
Nepeta podostachys Benth., Elaeosticta hirtula (Regel et 
Schmalh.) Kljuykov, M. Pimen. et V. Tichom., Origanum 
tytthanthum Gontsch., Adonis turkestanica (Korsh.) 
 Adolf., в третьем ярусе (высотой в 20.0–30.0 см) пре-
обладает Ziziphora pamiroalaica Jus. Общее проектив-
ное покрытие (ОПП) травостоя в сообществе колеба-
лось от 30 до 50 %, проективное покрытие (ПП) изу-
чаемого вида не превышало 4–5 %. ЦП 2 располагалась 
также на южном макросклоне Гиссарского хребта 
(ущелье р. Майхура, недалеко от нового Анзобского 
перевала, N 39°03′47.1″, Е 068°41′17.7″, h = 2185 м над 
ур. м.) в средней части склона западной экспозиции в 
поясе крупнотравных полусаванн в югановом сооб-
ществе. В первом ярусе преобладали Prangos pabula-
ria, Inula helenium L., Aconogonon coriarium, Ferula 
kuhistanica, во втором – Adonis turkestanica, Nepeta 
 podostachys, в третьем – Ziziphora pamiroalaica. ОПП 
10–15 %, ПП 1–3 %. ЦП 3 изучена на южном макро-

склоне Дарвазского хребта в ущелье р. Дараипшиха-
ра (кишлак Пшихара, N 38°25′09.2″, Е 071°15′59.4″, 
h = 2464 м над ур. м.) у подножия правого борта 
 ущелья на выровненном участке, покрытом крупны-
ми камнями и расположенном между языками сели в 
петрофитной группировке. ОПП травяно-кустарни-
ковой растительности составляло 30–35 %, ПП Nepeta 
podostachys – 10–15 %. В группировке из кустарников 
присутствовали Ephedra intermedia Schrenk, подрост 
Rosa korshinskiana Bouleng., из трав – N. podostachys, 
Bothriochloa ischaemum (L.) Kenr., Incarvillea оlgae Re-
gel, Artemisia porrecta Krasch. ex Poljak., росли Hyperi-
cum scabrum L., Piptatherum vicarium (Grig.) Roshev. ex 
E. Nikit. и др. 

В работе использованы основные популяционно-
онтогенетические и демографические подходы. При 
изучении онтогенеза была принята концепция диск-
ретного описания онтогенеза (Пошкурлат, 1941; Ра-
ботнов, 1950; Уранов, 1975; и др.). Фазы морфогенеза 
и структурная организация побеговой системы опи-
саны согласно представлениям W. Troll (1964), И.Г. Се-
ребрякова (1962), Т.И. Серебряковой (1977, 1987), 
Л.С. Мусиной (1976), О.В. Смирновой с соавт. (1976), 
И.В. Борисовой, Т.А. Поповой (1990). Онтогенетичес-
кий спектр описывался на основе учета 40 площадок 
размером в 1 м2, заложенных регулярным способом 
на трансектах шириной в 1 м вдоль и поперек склона. 
За счетную единицу были взяты особь и клон. Харак-
теристика онтогенетической структуры ЦП дана по 
общепринятым методикам (Ценопопуляции расте-
ний, 1976, 1988). Тип популяции определялся по клас-
сификации А.А. Уранова и О.В. Смирновой (1969) и 
классификации “дельта–омега” Л.А. Животовского 
(2001). В качестве интегральных характеристик по-
пуляционной структуры использованы сле дующие 
демографические показатели: Δ – индекс возраст-
ности (Уранов, 1975) и ω – индекс эффективности 
(Животовский, 2001). Экологическая плотность ус-
танавливалась, исходя из численности особей на еди-
ницу обитаемого пространства (Одум, 1986). Потен-
циальная семенная продуктивность рассчитывалась 
на побег путем прямого подсчета цветков в соцвети-
ях. Названия видов растений даны по С.К. Черепа-
нову (1995).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
N. podostachys – многолетнее моноцентрическое 

поликарпическое стержнекорневое каудексовое тра-
вянистое растение с моноциклическими удлиненны-
ми побегами. Ксерофит. Гемикриптофит. 

Изученные нами особи, в зависимости от усло-
вий обитания, могут полностью партикулировать, в 
результате чего образуется клон. В свою очередь, он 
бывает компактным или рыхлым. Ниже приводится 
морфогенез для двух вариантов развития особей. 

Морфогенез
стержнекорневой каудексовой биоморфы

Стержнекорневая биоморфа формируется во 
всех исследованных местообитаниях в условиях недо-
статочного или умеренного увлажнения (рис. 1, а). 

Начиная с проростка и до имматурного состоя-
ния, особи находятся в фазе первичного побега. Про-
росток представляет собой двусемядольное растение 
с хорошо выраженным гипокотилем. В год прораста-
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ния семян особи переходят в ювенильное онтогенети-
ческое состояние. Нарастая моноподиально, растение 
формирует удлиненный побег, на котором располо-
жены накрест супротивно зеленые листья. Осенью 
главный побег отмирает до базальной части, на кото-
рой сохраняются 2–3 метамера. За счет контрактиль-
ной деятельности корня базальная часть первичного 
побега втягивается в почву. На второй год особи пе-
реходят в имматурное онтогенетическое состояние. 
Моноподиальное нарастание сменяется на симподи-
альное. Особи начинают ветвиться и вступают в фазу 
первичного куста, которая длится до конца онтогене-
за. Побеги возобновления развертываются из двух 
верхних по положению почек, расположенных на со-
хранившейся укороченной базальной части прошло-
годнего побега. 

Нижележащие почки становятся спящими. 
В структуре вегетативных побегов четко выделяются 
базальная укороченная часть, состоящая из 2–4 сбли-
женных метамеров с чешуевидными листьями, и 
 удлиненная, состоящая из 8–13 метамеров с зелеными 

листьями. Почки закладываются в пазухах всех лис-
тьев. Почки, находящиеся в пазухах чешуевидных 
листьев, становятся почками возобновления. 

В пазухах зеленых листьев, помимо основных по-
чек, закладываются сериальные. Как правило, в пазу-
хе одного листа формируется одна сериальная почка. 
Она закладывается после развертывания основной 
почки и в имматурном состоянии остается нереали-
зованной. Побеги возобновления в надземной части 
ветвятся. Боковые побеги появляются из основных 
пазушных почек, они силлептические, удлиненные, на 
их осях развертываются 2–4 пары зеленых листьев. 
В подземной сфере особи начинает формироваться 
каудекс. Он состоит из базального участка первич-
ного побега и нижних осевых частей побегов текуще-
го года. 

На 3–5 год особи зацветают. У кустящихся моло-
дых генеративных растений формируются 4–8 удли-
ненных монокарпических побегов. В этом состоянии 
меняется положение зоны возобновления. Побеги 
развертываются из почек, находящихся в пазухах 

Рис. 1. Поливариантность морфогенеза Nepeta podostachys.
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 верхних листьев на сохранившемся остатке побега 
прошлого года. Типичное строение монокарпическо-
го побега представлено схематично на рис. 2, а. Ба-
зальная часть побега текущего года имеет косоорто-
тропное положение, на ней развертываются 3–4 пары 
чешуевидных листьев, на удлиненном ортотропном 
участке – 7–10 пар зеленых листьев, побег заканчива-
ется соцветием. Соцветие верхушечное и представля-
ет собой открытый фрондулозный колосовидный 
тирс, состоящий из супротивно расположенных реду-
цированных дихазиев. На оси генеративного побега 
формируются силлептические вегетативные боковые 
побеги. Каудекс ветвистый, образован симподиаль-
ной системой резидов разной длины, возраста и по-
рядка. У каудекса и главного корня начинается про-
дольное расщепление. 

В зрелом генеративном состоянии куст состоит 
из 7–15 генеративных побегов. Метамерность побегов 
остается относительно постоянной (3–4 метамера с 
чешуевидными и до 10 метамеров с зелеными листья-
ми). Генеративные побеги по всей длине ветвятся, 
формируются силлептические вегетативные побеги и 
паракладии. В этом состоянии из сериальных почек 
развертываются удлиненные вегетативные побеги – 
сериальные. Таким образом, в пазухе одного листа 
развиваются два боковых побега. На различных гене-
ративных побегах число паракладиев составляет от 2 
до 6. У некоторых особей монокарпический побег мо-
жет представлять собой синфлоресценцию, состоя-
щую из главного соцветия и паракладиев (рис. 2, б). 
В случае повреждения терминальной почки материн-
ского побега возможно формирование паракладиев 
III порядка (рис. 2, в). Каудекс многоглавый, состоит 
из 3–5 каудикул, а за счет акронекроза тканей проис-
ходит его частичная партикуляция. Установить про-

должительность состояния и точный календарный 
возраст особи из-за сильного разрушения куста не 
представляется возможным. 

В старом генеративном состоянии многолетняя 
центральная часть куста представлена большим чис-
лом накопившихся отмерших остатков побегов. Куст 
состоит из 3–7 генеративных побегов, часть из кото-
рых может быть скрытогенеративными. Побеги во-
зобновления развертываются, как правило, из спя-
щих почек, сохранившихся на многолетней части ка-
удекса. Генеративный побег в надземной части также 
ветвится, образуя паракладии и силлептические ве-
гетативные побеги. Сериальные почки закладыва-
ются, но остаются нереализованными. Особи пост-
генеративного периода (сенильное и субсенильное 
состояния) в надземной сфере имеют облик вирги-
нильных или имматурных растений. Центральная 
часть куста большей частью глубоко расщеплена. Жи-
вые участки смещены на периферию. Вегетативные 
побеги в числе от 2 до 4 развертываются, чаще всего, 
из спящих почек. 

У особей, находящихся в зрелом генеративном 
состоянии, нами описаны структурно-функциональ-
ные зоны монокарпического побега: 

Нижняя зона торможения (НЗТ) – расположен-
ная всегда в почве базальная часть побега, состоящая 
из 2–4 сближенноузловых метамеров, несущих че-
шуевидные листья. Боковые почки формируются в 
пазухе каждого листа и со временем могут отмирать. 

Зона возобновления (ЗВ) – расположенный в 
почве косоортотропный участок, находящийся выше 
НЗТ, состоящий из 1–2 раздвинутоузловых метаме-
ров с чешуевидными или переходными листьями. 
В пазухах таких листьев закладываются почки буду-
щих побегов возобновления. 

Рис. 2. Строение и поливариантность монокарпического побега Nepeta podostachys:
1 – паракладии; 2 – вегетативные побеги II порядка; 3 – сериальные вегетативные побеги; 4 – сериальная почка; 5 – основная 
пазушная почка; 6 – зеленый лист; 7 – переходный лист; 8 – чешуевидный лист; 9 – скрытогенеративный побег; 10 – паракладии 
II порядка. НЗТ – нижняя зона торможения; ЗВ – зона возобновления; ВЗТ – верхняя зона торможения; ЗО – зона обогащения; 
ГС – главное соцветие.
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Средняя зона торможения (СЗТ) – надземный 
участок побега протяженностью 1–4 метамера с удли-
ненными междоузлиями, несущий настоящие зеле-
ные, реже переходные листья с боковыми почками и 
выполняющий функцию фотосинтеза.

Зона обогащения (ЗО) – надземный с 8–10 раз-
двинутоузловыми метамерами разветвленный учас-
ток побега, несущий настоящие зеленые листья. В зо-
не обогащения формируются паракладии, силлепти-
ческие вегетативные удлиненные побеги и сериальные 
побеги. Функционально эта зона обеспечивает увели-
чение фотосинтезирующей поверхности растения и 
несет функцию размножения и расселения семян. 

Зона главного соцветия (ГС) – участок протяжен-
ностью 7–9 метамеров со сближенными узлами, часто 
прерывистый одним первым удлиненным метамером. 
Основная функция данной зоны – репродуктивная. 

Морфогенез особей, формирующих клон
Формирование клона в ЦП 1 связано с антропо-

генной нагрузкой (выпасом), а также с повышенным 
увлажнением и произрастанием особей на подвиж-
ном субстрате на более крутых склонах Гиссарского и 
Дарвазского хребтов.

Начиная с проростка и до имматурного состоя-
ния, особи нарастают моноподиально и находятся в 
фазе первичного побега (см. рис. 1, б). После первого 
перевершинивания в имматурном состоянии проис-
ходит ветвление и смена нарастания особей. Растения 
переходят в фазу первичного куста и находятся в этой 
фазе до зрелого генеративного состояния. Под дейст-
вием антропогенной нагрузки и подвижности суб-
страта у особей изменяется функциональная структу-
ра побега. В этом случае надземная часть побега, не-
сущая СЗТ, полегает и за счет удлинения междоузлий 
вытягивается. Контрактильная деятельность корня 
ослабевает, вследствие чего удлиненная часть побега 
не втягивается в почву и остается на поверхности 
субстрата. Придаточные корни образуются крайне 
редко. Почками возобновления становятся верхние 
почки, расположенные на участке побега с удлинен-

ными междоузлиями, нижние по положению почки – 
спящими. Таким образом, ЗВ смещается вверх по оси, 
тем самым вытесняя СЗТ или полностью ее замещая, 
а НЗТ увеличивается в протяженности (см. рис. 2, г). 
Удлинение НЗТ также связано с полеганием и ростом 
побега под большими камнями. Так, в условиях юж-
ного макросклона Дарвазского хребта (ЦП 3) НЗТ у 
особей может достигать 15.0 см. 

В зрелом генеративном состоянии особи полно-
стью партикулируют в результате разрушения каудек-
са и расщепления корня и переходят в фазу клона, 
которая длится до отмирания. Формирование клона 
может сдвигаться на более позднее онтогенетическое 
состояние (g3 или ss). Отличие компактного клона от 
рыхлого заключается в пространственном располо-
жении партикул. У рыхлого клона партикулы могут 
находиться относительно друг друга на расстоянии 
10.0–15.0 см. Кустящиеся партикулы в числе 3–4 не 
омоложены и стареют вместе с клоном. 

В старом генеративном состоянии особи также 
представлены клоном, в котором насчитывается не 
более 2–3 генеративных побега. В постгенеративном 
периоде в клоне кустящаяся партикула имеет два, ре-
же более, вегетативных побегов имматурного или вир-
гинильного типа и живой участок главного корня. 

Самоподдержание ЦП N. podostachys осуществля-
ется исключительно семенным путем. Обследование 
ЦП 1 показало, что особи N. podostachys росли на всем 
протяжении склона, чаще всего незначительными 
скоплениями. За счетную единицу в ЦП нами были 
приняты особь и клон. Экологическая плотность со-
ставила 3.5 экз./м2. Изученная ЦП нормальная, пол-
ночленная, по классификации “дельта–омега” зрелая, 
индекс возрастности (Δ) = 0.55, индекс эффективнос-
ти (ω) = 0.77. Онтогенетический спектр одновершин-
ный центрированный. Абсолютный максимум в спект-
ре приходится на зрелые генеративные особи (32 %) 
(рис. 3). Это связано с одной из биологических осо-
бенностей развития вида, данный этап в онтогенезе 
отмечен как самый продолжительный. 

Рис. 3. Онтогенетические спектры ЦП N. podostachys. 
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Высокая доля старых генеративных растений 
(29 %) связана с образованием клона в этом состоя-
нии, при котором замедляются темпы развития, и 
численность старых особей возрастает. Низкое значе-
ние растений постгенеративного периода (ss – 10 %, 
s – 3 %) обусловлено, наоборот, быстрыми темпами 
старения партикул в составе клона и их отмиранием. 
Значительная доля генеративных особей теоретичес-
ки должна обеспечивать достаточное количество се-
мян для воспроизводства и самоподдержания цено-
популяции. Однако низкое содержание прегенератив-
ной фракции ( j – 1 %, im – 1 %, v – 4 %) говорит о 
высокой элиминации данной группы особей – вытап-
тывание и повреждение камнями – и недостаточном 
семенном возобновлении. Нами была подсчитана 
 потенциальная семенная продуктивность (ПСП), ко-
торая составляла 386.0 ± 9.4 семязачатков на побег. 
Большой диапазон варьирования ПСП (V = 33.9 %) 
связан с неодинаковой степенью развитости генера-
тивной сферы как внутри особи, так и между расте-
ниями. 

В ЦП 2 в качестве счетной единицы была приня-
та особь. Плотность растений в ЦП 2 составляла 
6.3 экз./м2. Особи N. podostachys были сосредоточены 
равномерно по нижней границе седловины склона. 
Изученная ЦП нормальная, онтогенетический спектр 
неполночленный (отсутствуют ювенильные особи), 
одновершинный, центрированный с пиком на средне-
возрастных генеративных растениях (25 %). Левая 
часть спектра, несмотря на отсутствие ювенильных 
особей в год исследования, отражает хорошее семен-

ное возобновление и успешный переход особей из 
одного состояния в другое. Правая часть спектра ха-
рактеризуется значительной долей особей субсениль-
ного состояния (14 %), что, скорее всего, связано с 
более медленным старением особей в благоприятных 
по увлажению условиях юганового сообщества по 
сравнению с условиями разнотравного эремурусово-
зопниково-котовникового сообщества. По классифи-
кации “дельта–омега” ЦП переходная, приближающа-
яся к зрелой Δ = 0.50, ω = 0.67. 

За счетную единицу в ЦП 3 были приняты особь 
и клон. Клон компактный и формируется, как и в 
ЦП 1, в конце старого генеративного состояния. 
Плотность особей в ЦП 3 составляла 8.3 экз./м2. В ос-
новном они сосредоточены на свободных участках 
между крупными камнями. Исследованная ЦП нор-
мальная. Онтогенетический спектр одновершинный 
левосторонний, неполночленный (отсутствуют особи 
постгенеративного периода), максимум отмечен на 
молодых генеративных растениях (33 %). Большая 
доля особей средневозрастного состояния (23 %) в 
ЦП говорит о том, что данный тип спектра можно 
рассматривать как временный вариант центрирован-
ного, это подтверждается показателями Δ = 0.37, 
ω = 0.72 (зрелая ЦП). Значительная доля старых гене-
ративных растений (19 %) связана с задержкой в тем-
пах развития особей в период формирования  клона и 
накоплением их в ЦП. Отсутствие группы постгене-
ративного периода определяется сукцес сивным со-
стоянием ценопопуляции: особи вида не завершили 
свой онтогенез в этой петрофитной группировке. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучение онтоморфогенеза особей N. podostachys 

в различных условиях Таджикистана выявило раз-
нообразие путей морфогенеза: первичный по бег → 
первичный куст; первичный побег → первичный 
куст → клон. Онтогенез полный, может быть прос-
тым без партикуляции и сложным с формированием 
клона. Особи развиваются по симподиальной длин-
нопобеговой модели побегообразования. Структур-
но-морфологическая и зональная поливариантность 
побега связаны с различной метамерностью отдель-
ных зон, положением ЗВ, наличием или отсутствием 
СЗТ. За счет высокой пластичности особей вида 
 обеспечивается стабильное существование ценопо-
пуляций. Все изученные ЦП нормальные. Плотность 
особей зависит от свободного пространства в фито-
ценозе и особенностей рельефа. Онтогенетические 
спектры ЦП неполночленные из-за нерегулярного се-
менного возобновления. ЦП 1 и 3 зрелые, ЦП 2 пере-
ходная, приближающаяся к зрелой. Обе ЦП имеют 

одновершинный центрированный тип спектра. ЦП 3 
зрелая, онтогенетический спектр одновершинный ле-
восторонний. Исходя из особенностей онтогенеза и 
его поливариантности (продолжительный генератив-
ный период, быстрые темпы в прегенеративном и 
постгенеративном периодах, формирование клона), 
онтогенетические спектры ЦП 1 и 2 можно отнести к 
спектру, характерному для растений стержнекорне-
вой биоморфы (Заугольнова, 1994). 

Выявленная высокая поливариантность развития 
особей и побеговых структур является механизмом 
адаптации вида на организменном уровне, что обес-
печивает устойчивое развитие его в широком эколо-
го-фитоценотическом и высотном диапазонах Таджи-
кистана. 

Исследования выполнены при финансовой под-
держке РФФИ в рамках научных проектов, № 12–04–
100104–а, 12–04–32 к, 13–04–10024–к.
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