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В последние несколько десятилетий из-за глобального потепления происходит сокращение площади лед-
ников и поднятие верхней границы леса в Горном Алтае. Для выяснения адаптационного потенциала 
высокогорных видов в этих условиях необходимо изучение их биологии. Phlomoides alpina – один из по-
стоянных видов субальпийских сообществ Горного Алтая. Исследование проводилось на территории го-
сударственного природного биосферного заповедника “Катунский” (Республика Алтай). Изучен онтоге-
нез и структура ценопопуляции. Установлено, что P. alpina – поликарпическое моноподиально-розеточ-
ное короткокорневищное растение. Онтогенез особей полный сложный с поздней неспециализированной 
морфологической дезинтеграцией в зрелом генеративном состоянии. Размножение вида семенное. Первое 
цветение наступает в возрасте 20–25 лет. Зрелое генеративное состояние наиболее продолжительное 
(25–40 лет). Полный онтогенез особи длится 70–90 лет. Выявлены два варианта функционирования вер-
хушечной почки скелетной оси генеративного растения: на годичном побеге происходит формирование 
пазушных почек: вегетативно-генеративных или развитых вегетативных почек. Формирование вегетатив-
но-генеративных почек является необходимым условием для цветения особи и способствует семенному 
возобновлению ценопопуляции. Появление крупных вегетативных почек на годичном побеге предопре-
деляет перерыв в цветении, но в то же время за их счет осуществляется ветвление скелетных осей. Благо-
даря этому в средневозрастном генеративном состоянии образуются мощные многопобеговые кусты, 
сохраняющиеся в составе растительного сообщества в течение нескольких десятилетий. Молодая нор-
мальная ценопопуляция P. alpina на субальпийском лугу имеет левосторонний многовершинный онтоге-
нетический спектр. Главный максимум на группе ювенильных особей указывает на успешное семенное 
возобновление вида, два локальных пика на виргинильных и зрелых генеративных особях связаны с уве-
личением длительности этих состояний.
Ключевые слова: Phlomoides alpina, онтогенез, моноподиальная модель побегообразования, вегетативная 
почка, вегетативно-генеративная почка, Горный Алтай.
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ВВЕДЕНИЕ
Сохранение биоразнообразия – одна из важ-

нейших задач современной экологии на фоне 
трансформации растительности в условиях гло-
бальных климатических изменений. Горные экоси-
стемы, отличающиеся высокой степенью биораз-
нообразия, особенно чутко реагируют на эти изме-
нения (Grabherr et al., 1994; Lenoir et al., 2008; Engler 
et al., 2011). Горный Алтай отличается разнообрази-
ем горных ландшафтов. С середины прошлого века 
на этой территории отмечается повышение сред-
ней годовой температуры воздуха, сокращение 
площади ледников и поднятие верхней границы 
леса (Нарожный, Никитин, 2003; Сыромятина и 
др., 2010; Чистяков и др., 2014). Предполагается, 
что поднятие верхней границы леса может вызвать 

сокращение численности некоторых видов вплоть 
до их исчезновения (Dirnböck T. et al., 2011; Talov
skaya, Cheryomushkina, 2022). В связи с этим важно 
изучение биологии высокогорных видов для оцен-
ки их состояния в составе фитоценозов. 

Phlomoides alpina (Pall.) Adylov, Kamelin & 
Makhm. (сем. Lamiaceae) – один из постоянных ви-
дов высокогорий Горного Алтая, он встречается от 
верхней границы леса до субальпийского пояса в 
различных сообществах (Флора…, 2001; Зибзеев, 
2012; Зибзеев и др., 2015). Для вида характерен 
азиатский дизъюнктивный ареал. Основная его 
часть располагается в горах Центральной Азии: на 
Северном Тянь-Шане (хр. Кунгей Алатау), в Джун-
гарском Алатау, Тарбагатае, на Алтае, в Монголь-
ском Алтае. Меньшая часть ареала находится в 
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Хабаровском крае (хребты Буреинский, Сихотэ-
Алинь). Будучи психрофитом P.  alpina произ
растает в верхнем поясе гор: на субальпийских, 
альпийских и лесных лугах, в редколесьях и ер
никовых тундрах (Куминова, 1960; Оразова, 1964; 
Адылов, Махмедов, 1987; Пробатова, Крестовская 
1995; Губанов, 1996; Доронькин, Эбель, 2012). 

Познание механизмов устойчивости вида в 
природе невозможно без изучения онтогенеза, на 
основе которого выявляется морфлогическая гете-
рогенность ценопопуляции, что позволяет оце-
нить состояние вида в ценозе (Жукова, 2001). Цель 
работы – выявить особенности развития P. alpina, 
обеспечивающие устойчивое состояние вида в фи-
тоценозах, на основе изучения онтогенеза и струк-
туры ценопопуляции. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследование проводилось на территории 

биосферного заповедника “Катунский” вблизи 
Верхнего Мультинского озера (северный макро-
склон Катунского хребта, 1860 м над ур. м.) в июле 
2017 г. на субальпийском ерниково-разнотравном 
лугу с общим проективным покрытием травостоя 
100 % и проективным покрытием (ПП) P. alpina 
8–10 % (рис. 1). Кустарниковый ярус состоит из 
Betula glandulosa Michx. (ПП 15–20 %). Из злаков 
присутствуют Calamagrostis obtusata Trin. (ПП 
10 %) и Deschampsia altaica (Schischk.) O.D. Nikif. 
(ПП 5 %). Заметна доля Carex stenocarpa Turcz. ex 
Krecz. (ПП 20 %), из разнотравья присутствуют 
Aquilegia sibirica Lam. (ПП 10 %), Veratrum lobelia-
num Bernh. (ПП 5 %), Dracocephalum grandiflorum L. 
(ПП 5 %), Saussurea latifolia Ledeb. (ПП 1 %), Sangui-
sorba alpine Bunge (ПП 1 %) и др.

Изучение онтогенеза и структуры ценопопу-
ляции проводили в рамках популяционно-онтоге-
нетического направления (Работнов, 1950; Уранов, 
1967; Смирнова, 1976). Для построения онтогене-
тического спектра на трансектах было заложено 
20 площадок по 1 м2, где были учтены все особи 
изучаемого вида. В качестве счетной единицы с 
начала развития особи и до средневозрастного 
состояния включительно (j–g2) принимали семен-
ную особь, в конце генеративного и постгенера-
тивного периодов (g3–s) – партикулу. Морфологи
ческая характеристика онтогенетических состоя-
ний проведена с учетом следующих параметров: 
длина и ширина зеленого розеточного и стебле
вого листа, число пар розеточных листьев, число 
метамеров годичного побега, длина генеративного 
побега, число метамеров в тирсе и его длина, число 
цветков в одном дихазии (в пазухе одного стебле-
вого листа), длина и диаметр корневища, возраст 
прегенеративных особей. Выборка составила не 

менее 20–25 растений в каждом состоянии. Воз-
раст особей определялся по соотношению дли
ны годичного прироста розеточного побега (0.4–
0.6 см) и общей длины корневища. Значения мор-
фологических параметров особей разных онтоге-
нетических состояний статистически обработаны 
в пакете программ Exсel. Достоверность различий 
между параметрами определялась по t-критерию 
Стьюдента при 5%-м уровне значимости (Зайцев, 
1991). Демографическая оценка ценопопуляции 
проводилась с помощью классификации “дельта-
омега” Л.А. Животовского (2001), с использова
нием индексов восстановления (Iв) и старения (Iс) 
(Глотов, 1998). 

Морфогенез побега и его структуру рассмат
ривали с позиций Л.Е. Гатцук (1974) и Т.И. Сереб
ряковой (1977). Тип соцветия установлен соглас
но Т.В. Кузнецовой и А.К. Тимонину (2017). По 
числу цветущих особей в ценопопуляции, а также 
по остаткам генеративных побегов на корневище и 
заложенным вегетативно-генеративным почкам в 
верхушечной почке скелетной оси растения опре-
делялась доля цветущих растений (%) в разные 
годы. Для уточнения сроков прохождения фено
логических фаз использовались также гербарные 
образцы вида, собранные в конце вегетационного 
сезона. Структура верхушечных и пазушных по-
чек изучена с использованием микроскопа Ste-
mi 305 MAT (Carl Zeiss, Германия). 

РЕЗУЛЬТАТЫ
P. alpina – поликарпическое растение с моно-

подиально нарастающими розеточными побегами 
(рис. 2). На годичном побеге образуются два типа 
листьев: чешуевидные и ассимилирующие. Чешуе-
видные листья не участвуют в фотосинтезе и пред-
ставляют собой разросшееся основание листа. Ас-
симилирующие листья крупные, листовая плас
тинка яйцевидной формы (10–21 см длина, 8–20 см 
ширина) с глубокосердцевидным основанием и 
городчатым краем, черешок длиной до 49 см. Раз-
ным типам листьев соответствует свой тип па
зушных почек. В пазухах чешуевидных листьев 
формируются вегетативно-генеративные и(или) 
вегетативные почки различной емкости. Почки, 
расположенные в пазухах зеленых листьев, вегета-
тивные и слаборазвитые. Подземная часть расте-
ния представлена косоортотропным корневищем, 
образованным из годичных приростов розеточно-
го побега, с длинными придаточными корнями. 
Весной на многолетнем розеточном побеге первы-
ми раскрываются чешуевидные листья и отраста-
ют пазушные генеративные побеги. Выше генера-
тивных побегов развиваются 1–2 пары ассимили-
рующих листьев. Зацветает растение в июне.
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Рис. 1. Субальпийский ерниково-разнотравный луг в окрестностях оз. Верхнее Мультинское (фото автора).

Fig. 1. Subalpine dwarf birch-forb meadow in the vicinity of Lake Verkhnee Multinskoe (photo by author).

Рис. 2. Цветущее растение Phlomoides alpina (фото автора).

Fig. 2. Flowering plant Phlomoides alpina (photo by author).
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Онтогенез P. alpina полный сложный (рис. 3). 
В течение прегенеративного периода (j, im, v) фор-
мируется моноподиально нарастающая первичная 
скелетная ось (I-й порядок), состоящая из годич-
ных розеточных побегов, структура которых ме-
няется в процессе развития особи. В ювенильном 
состоянии (j) каждый годичный прирост состоит 
из 3 метамеров, в имматурном (im) – из 3–4, в вир-
гинильном (v) из 4–6 метамеров (табл. 1). На пер-
вых 2–4 метамерах годичного побега развиваются 
чешуевидные листья, выше которых на следующих 
1–2 метамерах – ассимилирующие длинночереш-
ковые листья. В течение онтогенеза форма листо-
вой пластинки меняется с округлой (j) на яйцевид-

ную с сердцевидным основанием (im). У вирги-
нильных растений (v) размеры листа увеличива-
ются без изменения формы пластинки, основание 
листа становится глубокосердцевидным. Длина 
годичного прироста увеличивается с 0.2–0.3 см 
в ювенильном до 0.4–0.5 см в виргинильном со
стояниях. С имматурного состояния на годичном 
побеге в пазухах чешуевидных листьев формиру-
ются боковые почки, емкость которых составляет 
2–3 пары листовых зачатков.

К концу каждого вегетационного сезона го-
дичный прирост розеточного побега втягивается 
вследствие контрактильности главного корня. Так 
в подземной части растения начинает формиро-

Рис. 3. Онтогенез Phlomoides alpina.
Онтогенетические состояния:  j–s; a – зрелый генеративный куст; б – клон в средневозрастном генеративном состоянии; 
1 – зеленый лист; 2 – чешуевидный лист; 3 – верхушечная почка; 4 – отмерший зеленый лист; 5 – главный корень; 6 – ске-
летная ось I-го порядка; 7 – тонкий придаточный корень; 8 – толстый придаточный корень; 9 – отмерший главный корень; 
10 – разрыв в корневище; 11 – вегетативная почка; 12 – генеративный побег; 13 – срединный лист; 14 – тирс; 15 – отмершая 
верхушечная почка скелетной оси I-го порядка; 16 – розеточный побег II-го порядка; 17 – вегетативно-генеративная поч-
ка; 18 – отмерший генеративный побег; 19 – остаток скелетной оси n-порядка; 20 – розеточный побег (n + 1)-го порядка; 
21 – розеточный побег (n + 2)-го порядка; 22 – уровень почвы.

Fig. 3. Ontogeny of Phlomoides alpina. 
Оntogenetic state: j–s; a – mature generative bush; b – middle-age generative clone; 1 – green leaf; 2 – scale-like leaf; 3 – apical bud; 
4 – dead green leaf; 5–primary root; 6 – skeletal axis of the first order; 7 – thin adventitious root; 8 – thick adventitious root;  
9 – dead main root; 10 – rhizome rupture; 11 – vegetative bud; 12 – generative shoot; 13 – foliage leaf; 14 – thyrsus; 15 – dead apical 
bud of the skeletal axis of the first order; 16 – rosette shoot II order; 17 – vegetative-generative bud; 18 – dead generative shoot;  
19 – residue of the skeletal axis of the n-order; 20 – rosette shoot (n + 1)-order; 21 – rosette shoot (n + 2)-orders; 22 – soil level.
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Таблица 1
Биоморфологические параметры особей Phlomoides alpina в прегенеративном периоде

Biomorphological individual parameters of Phlomoides alpina in pregenerative (before flowering) period

                                                                  Особи 
Морфологические 
параметры 

j im v

Розеточные зеленые листья Длина пластинки, см x
lim

1.3 ± 0.1
0.5–2.2

5.2 ± 0.6
2–8.2

10.5 ± 0.7
6–15.5

Ширина пластинки, см x
lim

1.2 ± 0.1
0.5–2

4.3 ± 0.4
2–7.1

8.7 ± 0.6
5.1–14

Число пар, шт. x
lim

1 1 1.2 + 0.1
1–2

Длина корневища, см x
lim

0.9 ± 0.1
0.2–3

3.3 ± 0.4
2–6.5

6.6 ± 0.5
3.3–10

Диаметр корневища, см x
lim

0.1 ± 0.01
0.05–0.1

0.5 ± 0.04
0.2–0.7

1.2 ± 0.1
0.7–2.2

Число метамеров годичного побега, шт. x
lim

3 3.8 ± 0.1
3–4

4.7 ± 0.2
4–6

Число метамеров верхушечной почки скелетной оси, шт. x
lim

3.2 ± 0.1
2–4

5.2 ± 0.3
4–6

6.6 ± 0.2
5–8

Емкость  боковых почек, шт. в терминальной почке скелетной оси x
lim

– 1 1.9 ± 0.1
1–2

на годичном побеге x
lim

1 2 2.9 ± 0.1
2–3

Возраст особи,  год x
lim

3.4 ± 0.2
2–5

8.3 ± 0.8
6–10

19.2 ± 0.6
14–23

Примечание. j–v – онтогенетические состояния; x – среднеарифметическое значение параметра и ошибка средне-
арифметического; lim – пределы изменения параметра.

Note: j–v – ontogenetic stages; x – arithmetic mean value of the parameter and the arithmetic mean error; lim – limits of 
the parameter change.

ваться корневище. В ювенильном состоянии побе-
говая часть достигает в длину 0.2–3 см и диаметре 
до 0.1 см. У имматурного растения главный корень 
отмирает (см. рис. 3, im), на гипокотиле появляют-
ся 1–2 крупных придаточных корня, контрактиль-
ная деятельность которых способствует изме
нению положения корневища с ортотропного на 
косоортотропное. Корневище увеличивается в 
размерах (длина 2–6.5 см и диаметр 0.2–0.7 см). 
В  подземной части появляются сначала редкие 
(im), затем многочисленные (v) тонкие придаточ-
ные корни длиной до 10 см. В виргинильном со-
стоянии корневище увеличивается в длину до 
10 см и в диаметре до 2 см, начинает разрушаться 
его дистальная часть, вдоль всего корневища по-
являются 2–4 трещины. Прегенеративный период 
длится 14–25 лет, наиболее длительное виргиниль-
ное состояние – 8–15 лет. 

Первичная скелетная ось в прегенеративном 
периоде не ветвится, только при повреждении 
апикальной почки происходит ее перевершинива-
ние. В виргинильном состоянии единично отмеча-
ется ветвление скелетной оси I порядка без отми-
рания ее верхушечной почки. Во всех случаях про-

буждается одна из почек в пазухе верхних чешуе-
видных листьев прошлогоднего годичного при
роста. Боковой побег нарастает моноподиально. 

Появление пазушных вегетативно-генератив-
ных почек в закрытой верхушечной почке первич-
ного скелетного побега означает переход особи в 
молодое генеративное состояние (g1). Годичный 
побег состоит из 4–6 метамеров на всем протяже-
нии генеративного периода. В начале июля в вер-
хушечной почке отмечено 6–9 последовательно 
расположенных пар зачатков: 3–4 пары чешуевид-
ных, 1–2 пары ассимилирующих листьев, 2–3 пары 
недифференцированных зачатков и вегетативный 
конус нарастания (рис. 4). Нижние пары зачатков 
(4–6 пар) представляют собой годичный побег сле-
дующего года, самые верхние (2–3 пары) – начало 
годичного побега третьего года. В зоне чешуевид-
ных листьев годичного прироста следующего (вто-
рого) года формируются пазушные почки. Строе-
ние боковых почек следующее: нижние 1–2 пары 
почек состоят из 1–2 пар зачатков, средняя пара 
почек – из 5–7 пар и верхняя пара почек – из 2 пар 
зачатков. Средняя пара почек – крупные (1.2 см в 
длину) вегетативно-генеративные, в них заложена 
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часть генеративной сферы будущего генеративно-
го побега. К осени в этих почках появляются все 
структуры генеративного побега следующего года, 
их емкость увеличивается до 8–9 пар зачатков: из 
них верхние 6–7 пар составляют зачаточное соцве-
тие. В верхушечной почке скелетной оси рост веге-
тативно-генеративных почек сопровождается уг-
нетением развития вегетативных почек на близ
лежащих метамерах: к концу лета их емкость и 
размер не увеличиваются. На следующий год из 
полностью сформированных вегетативно-генера-
тивных почек развиваются генеративные побеги.

Выявлены несколько вариантов нарушений 
закладки генеративной части в боковых почках 
терминальной почки скелетной оси. Во-первых, 
возможно недоразвитие вегетативно-генератив-
ных почек: в июле в почках закладывается только 
часть генеративной сферы (2–3 пары пазушных 
дихазиев) и дальнейшего ее развития не происхо-
дит. На следующий год такая незрелая вегетатив-
но-генеративная почка не прорастает в побег. Во-
вторых, на одном метамере развивается одна веге-
тативно-генеративная почка, парная почка отстает 
в развитии и формируется как вегетативная. Вес-
ной на этом метамере разовьется только один ге-
неративный побег. В-третьих, происходит замед-
ление темпов роста пазушных почек, в июле ем-
кость их не превышает 2–3 пар зачатков, к осени 
увеличивается до 4–5 пар, пазушные генеративные 
зачатки полностью отсутствуют.

 Молодая генеративная особь (g1) представле-
на скелетной осью I-го порядка (многолетним ро-

зеточным побегом) длиной 4.5–10.5 см и диамет
ром до 3.5  см, покрытой множеством длинных 
придаточных корней. Первое цветение происхо-
дит в 20–25-летнем возрасте (табл. 2). В июне раз-
виваются генеративные побеги (не более 1–2) дли-
ной 52–91  см следующего строения: в нижней 
части один короткий метамер с чешуевидными 
листьями, следующий метамер удлиненный с 
парой листьев срединного типа на коротких че
решках и заканчивается генеративный побег 2–5 
сближенными метамерами с сидячими зелеными 
листьями, в пазухах каждого из них располагаются 
трехъярусный дихазий из 9–15 цветков. В сово-
купности все дихазии побега образуют открытый 
колосовидный тирс, который заканчивается 2–4 
парами недоразвитых пазушных цим. Параметры 
генеративного побега не зависят от возрастного 
состояния генеративной особи. При достижении 
особью 23–30 лет верхушечная почка главной ске-
летной оси отмирает. В отсутствии апикального 
доминирования первичная скелетная ось ветвит-
ся. Образуется куст, и особь переходит в следую-
щее онтогенетическое состояние. Молодое генера-
тивное состояние длится 5–8 лет. 

Зрелый генеративный куст (g2) состоит из ске-
летной оси I-го порядка (с отмершей верхушечной 
почкой) и двух розеточных побегов II-го порядка 
(см. рис. 3, а), которые развиваются из почек двух 
последних годичных приростов материнской ске-
летной оси. Растущие оси II-го порядка зацветают 
на 8–12-й год, в их верхушечных почках заклады-
ваются 1–2 пары вегетативно-генеративных почек. 
Рост продолжается до 20 лет, после чего их вер
хушечная почка отмирает. В ходе нарастания они 
1–2 раза ветвятся, образуя побеги III–IV-го поряд-
ка. Побеги III–IV-го порядка зацветают на (3)4– 
7-й год. К концу этого состояния куст представлен 
4–6 скелетными осями n-го и (n + 1)-го порядков, 
покрытыми придаточными корнями длиной до 
25 см. Разветвленное корневище увеличивается до 
20–30 см в длину и со временем распадается на не-
сколько частей, что вызывает полную партикуля-
цию куста с образованием плотного клона из 2–3 
неомоложенных партикул (см. рис. 3, б). Возраст 
средневозрастных особей оценивается в 50–70 лет. 
Средневозрастное генеративное состояние наибо-
лее продолжительное в онтогенезе особи и состав-
ляет 25–40 лет. Через некоторое время часть пар-
тикул отмирает, оставшиеся 1–2 партикулы про-
должают свое развитие. Растение переходит в 
следующее онтогенетическое состояние. 

Старое генеративное растение (g3) – ветвя
щаяся партикула, состоящая из остатка скелетной 
оси n-го порядка и растущих 1–2 скелетных осей 
(n + 1)-го порядка, образующих 1–2 генеративных 

Рис. 4. Строение верхушечной почки скелетной оси ге-
неративной особи Phlomoides alpina.
1 – зачаточный чешуевидный лист; 2 – зачаточный ассими-
лирующий лист; 3 – недифференцированный листовой за-
чаток; 4 – вегетативная почка; 5 – вегетативно-генератив-
ная почка; 6 – конус нарастания.

Fig. 4. The structure of the apical bud of the skeletal axis of 
a generative individual of Phlomoides alpina.
1 – rudiment of the scale-like leaf; 2 – rudiment of the assimilat-
ing leaf; 3 – undifferentiated leaf primordium; 4 – vegetative 
bud; 5 – vegetative-generative bud; 6 – growing point.
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побега. Длина корневища составляет 3.5–11 см, 
диаметр 1.3–3.5 см (см. табл. 2). В верхушечных 
почках растущих осей формируется одна пара ве-
гетативно-генеративных почек. Переход к форми-
рованию в верхушечных почках скелетных осей 
только вегетативных почек означает конец генера-
тивного периода. 

Для генеративного периода характерны пере-
рывы в цветении особей продолжительностью от 
2 до 6 лет. Это связано в основном с замедлением 
темпов роста пазушных почек и не заложением в 
них генеративной сферы, в результате чего вместо 
вегетативно-генеративных почек формируются 
вегетативные почки. Из цветущих в этом году осо-
бей на следующий год зацветут менее половины 
(45 %). Период ежегодного цветения длится не бо-
лее 2–3 лет, и отмечен он только у 20 % генератив-
ных особей. Доля цветущих растений среди гене-

ративных особей ценопопуляции в течение трех 
лет изменялась следующим образом: в 2016 г. – 
20 %, в 2017 г. – 27.5 %, в 2018 г – 40 %.

Субсенильное растение (ss) – ветвящаяся пар-
тикула, состоящая из остатка скелетной оси n-го 
порядка диаметром до 2.7 см и отходящих от нее 
1–3 вегетативных побегов (n + 1)-го порядка дли-
ной до 9.5 см и диаметром 0.6–1 см. Годичный по-
бег (прирост) в постгенеративном периоде умень-
шается до 3–5  метамеров. Корневище покрыто 
тонкими придаточными корнями. Вегетативный 
розеточный побег несет 1(2) пару зеленых листьев, 
по размеру приближающихся к листьям вирги-
нильных растений. В его верхушечной почке (ем-
костью 5–7 пар зачатков) развиваются мелкие па-
зушные почки, состоящие из одной пары зачатков. 
Это онтогенетическое состояние продолжается 
3–8 лет.

Таблица 2
Биоморфологические параметры особей Phlomoides alpina в генеративном и постгенеративном периодах

Biomorphological individual parameters of Phlomoides alpina in generative and post-generative periods

                                      Особи 
Морфологические
параметры 

g1 g2 g3 ss s

Число розеточных побегов, шт. x
lim

1 3.2 ± 0.3
2–6

1.2 ± 0.1
1–2

1.4 ± 0.2
1–3

2

Длина генеративного побега, см x
lim

69.9 ± 4.3
52–80.5

72.7 ± 3.3
61.5–86.5

83.8 ± 5.1
76.5–91

– –

Число метамеров в тирсе, шт. x
lim

3.8 ± 0.2
3–4

3.8 ± 0.4
3–5

3.5 ± 0.4
3–4

– –

Число цветков в дихазии, шт. x
lim

11.8 ± 0.7
9–13

12.0 ± 0.8
9–15

12.5 ± 1.1
11–14

– –

Розеточные 
зеленые листья 

Длина пластинки, см x
lim

16.0 ± 0.9
10.6–20.5

13.4 ± 0.4
6–19.5

13.4 ± 0.7
7.5–18.5

10.1 ± 0.7
5–14.5

2.7 ± 1.1
1.2–4.2

Ширина пластинки, см x
lim

14.6 ± 0.9
9.7–20

11.6 ± 0.4
5.5–19.5

12.1 ± 0.8
6.2–19

8.2 ± 0.6
3.5–12.4

2.1 ± 0.8
1–3.2

Число пар, шт. x
lim

1.8 ± 0.1
1–2

1.4 ± 0.1
1–2

1.8 ± 0.1
1–2

1.1 ± 0.1
1–2

1

Длина корневища, см x
lim

7.6 ± 0.6
4.5–10.5

12.3 ± 1.3
5–24

7.0 ± 0.5
3.5–11

6.4 ± 0.7
3.5–9.5

5.3 ± 0.5
4.5–6

Диаметр корневища, см x
lim

2.7 ± 0.1
1.6–3.5

3.3 ± 0.3
2–6

2.3 ± 0.2
1.3–3.5

1.3 ± 0.2
0.6–2.7

0.6 ± 0.1
0.4–0.7

Число метамеров годичного побега, шт. x
lim

5.0 ± 0.1
4–6

4.5 ± 0.1
4–6

4.8 ± 0.2
4–6

4.1 ± 0.1
3–5

4

Число метамеров (емкость) верхушечной 
почки скелетной оси, шт.

x
lim

7.0 ± 0.2
6–8

7.3 ± 0.1
5–9

6.8 ± 0.2
6–8

5.9 ± 0.1
5–7

5.0 ± 0.7
4–6

Емкость боко- 
вых почек, шт.

в терминальной почке x
lim

2.4 ± 0.1
2–3

2.6 ± 0.1
2-4

2.3 ± 0.2
2–4

1.1 ± 0.1
1–2

–

на годичном побеге x
lim

3.3 ± 0.2
2–4

3.3 ± 0.2
2–5

3.4 ± 0.2
2–4

2.4 ± 0.1
2–3

1

Примечание. j–v – онтогенетические состояния; x – среднеарифметическое значение параметра и ошибка средне-
арифметического; lim – пределы изменения параметра.

Note: j–v – ontogenetic stages; x – arithmetic mean value of the parameter and the arithmetic mean error; lim – limits of 
the parameter change.
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Сенильное растение (s) – ветвящаяся парти-
кула из остатков побегов n-го, (n + 1)-го порядков 
и растущего розеточного побега (n + 2)-го поряд
ка  (длина до 5  см, диаметр 0.3–0.5  см) с парой 
листьев ювенильного или имматурного типа. 
В верхушечной почке растущего побега пазушные 
почки не отмечены. Сенильное состояние длится 
2–3 года. 

Таким образом, в ходе сложного онтогенеза 
особи P. alpina проходят следующие фазы морфо-
генеза: первичная скелетная ось (j, im, v, g1)→пер
вичный куст (g2) → клон (g2) → ветвящаяся пар
тикула (g3, ss, s). Первое цветение наступает в воз
расте 20–25 лет. В генеративном периоде наиболее 
продолжительное средневозрастное генеративное 
состояние (25–40 лет). Полная неспециализиро-
ванная дезинтеграция семенной особи происходит 
в средневозрастном состоянии. Полный онтогенез 
особи длится не менее 70–90 лет. 

Онтогенетический спектр ценопопуляции 
P. alpina полночленный многовершинный (рис. 5). 
Абсолютный максимум приходится на ювениль-
ные (j) особи (29.1 %). Но численность этой груп-
пы изменчива из-за низкой жизненности особей. 
В ювенильном состоянии из-за слаборазвитых па-
зушных почек в случае повреждения верхушечной 
почки розеточного побега особь отмирает. Начи-
ная с имматурного состояния, на годичном побеге 
первичной скелетной оси появляются пазушные 
почки большей емкости, что повышает возмож-
ность выживания растений. Элиминация части 

ювенильных особей снижает долю имматурных 
(im) (9.4 %). Далее в спектре отмечается второй 
максимум (15.4 %) на группе виргинильных (v) 
растений, что связано с наибольшей продолжи-
тельностью этого онтогенетического состояния 
(до 15  лет) среди прегенеративных особей. Во 
фракции генеративных особей нет резких перепа-
дов численности по онтогенетическим состояни-
ям. Уменьшение молодых генеративных особей 
(9.4 %) происходит из-за небольшой длительнос
ти молодого генеративного состояния (5–8 лет). 
Средневозрастное состояние наиболее длительное 
в онтогенезе, поэтому доля этих особей прева
лирует среди генеративных растений (13.6 %), об-
разуя третий локальный максимум в спектре. 
Старые генеративные растения немного уступают 
(11.1 %) по численности зрелым генеративным, 
что свидетельствует о плавном переходе особей в 
это состояние. Заметна доля субсенильных особей 
(10.3 %): в этом состоянии особь может находить-
ся до 8 лет. Сенильные растения недолговечны, 
поэтому малочисленны (1.7 %) в составе ценопо-
пуляции.

По классификации “дельта-омега” Л.А. Живо-
товского (2001) ценопопуляция P. alpina молодая 
(D–0.30; w–0.44), что подтверждается высокими 
значениями индекса восстановления Iв (0.62) и 
низким индексом старения Iс (0.11). На субальпий-
ском лугу формируется молодая нормальная цено-
популяция с левосторонним многовершинным 
онтогенетическим спектром.

ОБСУЖДЕНИЕ
Онтогенетическая структура ценопопуляции 

формируется под влиянием не только внешних 
условий среды, но и внутренних факторов, т.е. 
биологических особенностей вида (Заугольнова, 
1994). Изучение онтогенеза дает наиболее полную 
информацию о его биологии. Нами выяснено, что 
особи P. alpina проходят сложный онтогенез с пар-
тикуляцией зрелых генеративных особей без омо-
ложения. Многовершинность онтогенетического 
спектра ценопопуляции P. alpina на субальпий-
ском лугу свидетельствует о ее динамическом со-
стоянии. Абсолютный максимум на ювенильных 
особях указывает на хорошее семенное поддержа-
ние ценопопуляции. Снижение числа имматурных 
растений обусловлено, видимо, не только элими-
нацией части ювенильных особей, но и нерегуляр-
ностью семенного возобновления. 

Успешность семенного размножения во мно-
гом определяется такими характеристиками гене-
ративного периода как частота цветения (ежегод-
но или с перерывами), число генеративных побе-
гов на годичном побеге, размер соцветия и число 

Рис.  5.  Онтогенетический спектр ценопопуляции 
Phlomoides alpina.

Fig. 5. Ontogenetic spectrum of the cenopopulation Phlo-
moides alpina. 
Note: on the X-axis – ontogenetic states; on the Y-axis – the 
percentage of individuals.



	 ПОПУЛЯЦИОННАЯ БИОЛОГИЯ / POPULATION BIOLOGY	 251

Е.К. Комаревцева	 Phlomoides alpina в Горном Алтае

цветков в нем. Генеративный период P. alpina ха-
рактеризуется частыми и длительными перерыва-
ми в цветении. Только 20 % генеративных особей 
цветут 2–3 года подряд. Ежегодно в ценопопуля-
ции 60–80  % генеративных растений являются 
временно не цветущими. На годичном побеге 
P. alpina максимально может развиться две пары 
генеративных побегов в зрелом состоянии (g2), но 
чаще во всех генеративных состояниях развивает-
ся не более одной пары генеративных побегов в 
год. Параметры генеративного побега (его длина, 
число метамеров в тирсе, число цветков в диха-
зии) не изменяются в течение генеративного пе
риода (см. табл. 2). Все эти факты указывают на 
нестабильность заложения вегетативно-генера-
тивных почек, что должно отрицательно повлиять 
и на семенное возобновление вида. Но высокая 
доля ювенильных особей в составе ценопопуля-
ции это не подтверждает. Разобраться в этой пара-
доксальной ситуации помогло изучение структу-
ры верхушечной почки скелетной оси.

Были выявлены следующие закономерности 
заложения на годичном побеге вегетативно-гене-
ративных и вегетативных почек. Установлено, что 
развитие годичного побега внутри верхушечной 
почки розеточного побега длится два года. В пер-
вый год закладываются первые 2–3 метамера го-
дичного побега с еще недифференцированными 
зачатками без пазушных почек. На второй год в 
верхушечной почке проходят основные этапы 
формирования годичного побега: он увеличивает-
ся еще на 2–3 метамера, и формируется комплекс 
аксиллярных почек. Появившиеся во второй год 
метамеры несут зачатки зеленых листьев с пазуш-
ными вегетативными почками небольшой емкос
ти. На метамерах, заложившихся в прошлом году, 
недифференцированные зачатки преобразуются в 
зачатки чешуевидных листьев, в их пазухах фор-
мируются почки разной емкости. Первая (внеш-
няя) пара этих зачатков (со слаборазвитыми веге-
тативными почками) плотно закрывает внутрен-
нюю часть верхушечной почки (см. рис. 4). Под их 
защитой в пазухах внутренних зачатков чешуе-
видных листьев закладываются 1–2 пары вегета-
тивно-генеративных почек. Формирование даже 
одной пары вегетативно-генеративных почек вы-
зывает торможение процессов роста вегетативных 
почек на ближайших метамерах, что определяет их 
небольшие размеры и маленькую емкость. Это оз-
начает, что на заложение генеративных органов 
особь P. alpina использует значительные внутрен-
ние ресурсы. Видимо, с этим связано позднее на-
чало цветения (в возрасте около 20 лет), перерывы 
в цветении особи и низкая доля цветущих расте-
ний в группе генеративных особей. 

Если по какой-то причине не происходит за-
кладки вегетативно-генеративных почек, то в па
зухе зачатков чешуевидных листьев формируются 
вегетативные почки разной емкости. Крупные 
развитые почки (4 пары зачатков) появляются на 
месте, где должны были сформироваться вегета
тивно-генеративные почки. Ниже и выше располо-
женные вегетативные почки меньше по размеру и 
состоят из 1–2 пар зачатков. Только крупные веге-
тативные почки успешно развиваются в боковые 
розеточные побеги следующего порядка. В итоге в 
средневозрастном генеративном состоянии за счет 
ветвления скелетных осей образуются многопо
беговые кусты, надолго удерживающие за собой 
территорию.

Таким образом, верхушечная почка генера-
тивной особи P. alpina образует вегетативную мно-
голетнюю моноподиально нарастающую ске
летную ось, несущую пазушные вегетативно-ге
неративные или вегетативные побеги с разными 
функциями. Вегетативно-генеративные побеги 
обеспечивают цветение особи и семенное воспро-
изведение вида, вегетативные побеги способству-
ет повышению мощности генеративной особи за 
счет бокового ветвления, а значит, ее долголетию и 
продлению генеративного периода. Это позволяет 
виду успешно произрастать в неблагоприятных 
условиях высокогорий. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Phlomoides alpina – моноподиально-розеточ-

ное короткокорневищное растение, развивающее-
ся в ходе сложного онтогенеза с партикуляцией в 
зрелом генеративном состоянии без омоложения. 
Особи P. alpina проходят следующие фазы морфо-
генеза: первичный многолетний побег (j, im, v, 
g1) → первичный куст, клон (g2) → ветвящаяся пар-
тикула (g3, ss, s). Основной способ поддержания 
ценопопуляции – семенной. 

Генеративный период характеризуется часты-
ми перерывами в цветении, во время которых на 
розеточном побеге формируются развитые вегета-
тивные почки, обеспечивающих ветвление скелет-
ной оси. В результате в средневозрастном генера-
тивном состоянии формируются мощные много-
побеговые кусты, удерживающие за собой 
территорию в течение нескольких десятилетий (до 
40 лет). Увеличение длительности генеративного 
состояния поддерживает семенное возобновление 
и позволяет виду сохранять устойчивое положе-
ние в сообществах субальпийского высокотравья. 
На субальпийском ерниково-разнотравном лугу 
формируется полночленная молодая ценопопуля-
ции с левосторонним многовершинным спектром, 
что свидетельствует об устойчивом воспроизведе-
нии ценопопуляции. 
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PHLOMOIDES ALPINA (LAMIACEAE) IN THE MOUNTAIN ALTAI:  
MORPHOGENESIS AND POPULATION STABILITY

Elizaveta K. Komarevtseva
Central Siberian Botanical Garden SB RAS, Novosibirsk, Russia;  

elizavetakomarevceva@yandex.ru
Global warming over the past few decades is causing a reduction of the area of glaciers and a rise of the upper 
forest line in the Mountain Altai. Therefore, it is important to study the biology of mountain species in order to 
determine their adaptive potential. Phlomoides alpina is one of the permanent species of subalpine communities. 
The study was conducted on the territory of Katun Nature Reserve (Altai Republic). Using the terms of discrete 
description of ontogeny, we studied the ontogeny of P. alpina and the age structure of its cenopopulation. It has 
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been established that P. alpina is a polycarpic monopodial-rosette short-rhizome plant. Ontogeny of individuals is 
complete and complex with late non-specialized morphological disintegration: a mature generative individual is 
fragments into non-rejuvenated ramets. The species reproduction by means of seeds. The first flowering occurs at 
the 20–25 years age. The middle-aged generative state is the longest (25–40 years) compared to other ontogenetic 
states. The complete individual’s ontogeny lasts 70–90 years. Two variants of the functioning of the apical bud of 
the skeletal axis of the generative plant were revealed, when either vegetative-generative buds or developed vegeta-
tive buds are formed on the annual shoot. The development of vegetative-generative buds is a necessary condition 
for the flowering of an individual and contributes to the seed renewal of the coenopopulation. The appearance of 
large vegetative buds on a one-year shoot predetermines a interruptions (pauses) in flowering, but at the same 
time, skeletal axes are branched due to them. Due to this, multi-shoot large mature bushes are formed in the 
middle-aged generative state, which occupy the territory for a long time. The young normal cenopopulation of 
P. alpina has a left-sided multi-top ontogenetic spectrum in the subalpine meadow. The main peak on the group 
of juvenile individuals indicates successful seed reproduction of the species; two local peaks on virginal and ma-
ture generative individuals are associated with an increase in the duration of these states.
Key words: Phlomoides alpina, ontogeny, monopodial-rosette model of shoot formation, vegetative bud, vegetative-
generative bud, Mountain Altai.
For citation: Komarevtseva E.K. 2023. Phlomoides alpina (Lamiaceae) in the Mountain Altai: morphogenesis 
and population stability. Rastitel’nyj Mir Aziatsloj Rossii = Flora and Vegetation of Asian Russia. 16(3):243-254. 
DOI 10.15372/RMAR20230303

Acknowledgments. The work was carried out within the framework of the state task of the Central Siberian 
Botanical Garden of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences No. АААА-А21-121011290026-9.

ORCID ID 
E.K. Komarevtseva 0000-0003-4793-9878

Конфликт интересов. Автор заявляет об отсутствии конфликта интересов.  
Conflict of interest. The author declare no conflict of interest.

Поступила в редакцию / Received by the editors 10.04.2022 
Принята к публикации / Accepted for publication 25.06.2023


