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Исследованы особенности гинодиэции Thymus mongolicus (Ronniger) Ronniger (Lamiaceae) − ценно-
го лекарственного и пряно-ароматического растения в степных и луговых сообществах на террито-
рии Республики Тыва. Установлены статистически значимые различия между обоеполыми и пе-
стичными цветками T. mongolicus по трем морфологическим признакам: длина верхней губы венчи-
ка и длина тычиночных нитей верхних и нижних тычинок (p < 0.05). Длина верхней губы венчика
обоеполого цветка в 1.3 раза больше, чем у пестичного цветка; длины тычиночных нитей верхних и
нижних тычинок обоеполых цветков соответственно в 3.7 и 4.1 раза длиннее, чем длины верхних и
нижних стаминодиев у пестичных цветков. Андроцей пестичных цветков редуцирован до стами-
нодиев и не образует пыльцу. Встречаемость женских особей в ценопопуляциях незначительна и
составляет 2.1–3.4% от общего числа генеративных особей. Женские особи выявлены не во всех
фитоценозах. Размножение вегетативно-полуподвижного кустарничка T. mongolicus происходит
как семенным, так и вегетативным путем. Анализ соотношения генет и рамет в ценопопуляции
высокогорной петрофитной степи показал, что во всех онтогенетических группах значительно
преобладают особи вегетативного происхождения: в целом, рамет в 3.7 раза больше, чем генет.
Накопление прегенеративных и молодых генеративных особей происходит благодаря вегетатив-
ному способу размножения растений. В ценопопуляции остепненного луга распространению
прегенеративных особей T. mongolicus препятствует сравнительно высокое проективное покрытие
травостоя. По-видимому, очень низкая встречаемость женских особей T. mongolicus в природных
популяциях связана с особенностями наследования и с малочисленностью прегенеративных осо-
бей семенного происхождения.

Ключевые слова: Thymus mongolicus, ценопопуляции, гинодиэция, соотношение полов, генеты, раме-
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Тимьян монгольский Thymus mongolicus (Ron-
niger) Ronniger (Lamiaceae) − ценное лекарствен-
ное и пряно-ароматическое растение; эфирные
масла вида проявляют антибактериальную актив-
ность; надземная часть используется как пищевая
добавка в приправах; вид имеет экологическую
значимость как почвозакрепляющее растение [1].
Для многих видов рода Thymus (Lamiaceae) харак-
терна гинодиэция – система размножения расте-
ний, при которой популяции состоят из герма-
фродитных особей с обоеполыми цветками и
женских особей с пестичными цветками [2–4].
Гинодиэция обеспечивает перекрестное опыле-
ние, способствует аутбридингу и тем самым вли-
яет на внутри- и межпопуляционную изменчи-
вость видов. Известно, что гинодиэцичные виды
рода Thymus различаются по встречаемости жен-
ских особей в ценопопуляции и по семенной про-
дуктивности гермафродитных и женских особей

[2, 4–8]. Кроме того, у отдельных видов установ-
лено значительное варьирование соотношения
женских и гермафродитных особей: у T. vulgaris в
разных местообитаниях встречаемость женских
особей изменяется от 5 до 95%; у Т. serpyllum L. –
от 0 до 92% [9, 10]. По мнению Е.Е. Гогиной [3],
половая дифференциация хорошо выражена у
представителей Thymus с семенным способом
размножения и гораздо слабее у видов, размножа-
ющихся преимущественно вегетативным путем.
При исследовании гинодиэции особый интерес
представляют виды, у которых размножение про-
исходит не только семенным, но и вегетативным
путем. К таким растениям относится азиатский
вид T. mongolicus, для которого характерно семен-
ное и вегетативное размножение [11]. В литерату-
ре очень мало сведений о гинодиэции у азиатских
видов рода [7, 12]. У T. mongolicus гинодиэция ра-
нее не отмечалась.
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Цель работы – исследование половой диффе-
ренциации и встречаемости женских особей Thymus
mongolicus в природных местообитаниях Тувы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

T. mongolicus – вегетативно-полуподвижный
кустарничек с ветвящимися ди- и трицикличе-
скими генеративными побегами; генеративные
растения образуют куртину, состоящую из пер-
вичного и парциальных кустов [13, 14]. Вид встре-
чается в основном по щебнистым и каменистым
склонам, реже на песках, в составе петрофитных
вариантов степных и лугово-степных сообществ
Западной, Средней и Восточной Сибири, Амур-
ской области и Приморского края, северо-во-
сточных районов Казахстана, Монголии [11, 15,
16]. Соцветие T. mongolicus – тирс, состоящий из
супротивно расположенных и сильно сближен-
ных дихазиев [11].

Исследования проводились в 2021 г. в трех це-
нопопуляциях (ЦП) из разных местообитаний
Республики Тыва. ЦП1 – закустаренная тимья-
новая степь на песках (Центральная Тувинская
котловина 51°34′55.6″ N, 94°21′25.5″ E), общее
проективное покрытие фитоценоза (ОПП) – 30%,
проективное покрытие (ПП) T. mongolicus – 15%.
ЦП2 – закустаренный разнотравно-злаковый
остепненный луг на опушке лиственнично-мел-
колиственного леса (окр. с. Бельбей 51°18′26.4″ N,
95°50′45.7″ E), ОПП – 70%, ПП T. mongolicus –
20%. ЦП3 – овсецово-тонконоговая петрофитная
высокогорная степь (р. Теректиг, хребет Западный
Танну-Ола 50°31′55.6″ N, 91°07′25.5″ E), ОПП –
40%, ПП T. mongolicus – 5%.

Изучение половой дифференциации T. mongol-
icus проводили в ЦП1. Для выявления различий
между женскими и гермафродитными особями
выбраны три морфологических признака цвет-
ков: длина верхней губы венчика; длина тычи-
ночных нитей верхних и нижних тычинок (обое-
полый цветок) или длина верхних и нижних ста-
минодиев (пестичный цветок). Измерения длины
частей цветков проводили с помощью окуляр-
микрометра под бинокуляром МБС-1 при увели-
чении 8 × 2. Выборка составляла: 50 цветков от 15
гермафродитных особей и 50 цветков от 15 жен-
ских особей. Рассчитаны средние значения при-
знаков и коэффициенты их вариации. Статисти-
чески значимые различия морфологических при-
знаков цветков оценивали по U-критерию
Манна–Уитни (р < 0.05) [17].

Соотношение полов у генеративных особей
T. mongolicus определяли в ЦП1 и ЦП2; в ЦП3 об-
наружены только гермафродитные особи. Вид от-
носится к вегетативно-полуподвижным растениям,
поэтому в качестве счетной единицы у генератив-
ных особей семенного происхождения (генеты)

принимали первичный куст или куртину; у гене-
ративных особей вегетативного происхождения
(раметы) – парциальный куст или систему пар-
циальных кустов [11]. В каждой ценопопуляции
подсчитывали все генеративные особи на площа-
ди 10–30 м2, затем определяли долю женских осо-
бей от общего числа особей; число учитываемых
особей составляло не менее 90 [18]. В высокогор-
ной петрофитной степи ценопопуляция (ЦП3)
была небольшая и поэтому просмотрены все ге-
неративные особи. Для исследования семенного
и вегетативного возобновления в ценопопуляци-
ях изучали их онтогенетическую структуру по об-
щепринятым методикам на прямоугольных пло-
щадях длиной 10 и шириной 1 м, которые разби-
вали на пробные площадки размером 1 м2 [19].
Кроме того, в петрофитном сообществе в ЦП3
подсчитывали соотношение особей семенного и
вегетативного происхождения [11].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Исследование системы размножения T. mon-

golicus показало, что в ценопопуляциях встреча-
ются и гермафродитные и женские особи. Обое-
полые цветки зигоморфные: чашечка двугубая;
венчик зигоморфный, спайнолепестный, двугу-
бый; тычинки двусильные, приросшие к трубке
венчика: 2 верхние и 2 нижние; гинецей однопе-
стичный, состоит из двух плодолистиков. Обоепо-
лый цветок характеризуется протандричностью.
Пестичные цветки зигоморфные, по сравнению с
обоеполыми цветками отличаются меньшими раз-
мерами и недоразвитым андроцеем. Наши иссле-
дования показали, что длина верхней губы венчика
обоеполого цветка в 1.3 раза больше, чем у пе-
стичного цветка (табл. 1). Андроцей пестичных
цветков частично редуцирован, состоит из стами-
нодиев и не образует пыльцу. У обоеполых цвет-
ков тычиночные нити верхних тычинок в 3.7 раза,
а нижних тычинок – в 4.1 раза длиннее, чем верх-
ние и нижние стаминодии у пестичных цветков.
У обоеполых цветков величины исследованных
морфологических показателей имеют низкий ко-
эффициент вариации; пестичные цветки отличают-
ся более высокой вариабельностью длины стамино-
диев (табл. 1). Результаты анализа по исследованным
признакам цветков показали статистически значи-
мые различия между обоеполыми и пестичными
цветками (p от 0.0001 до 0.016). Наблюдаемые
морфологические различия между половыми ти-
пами цветков на разных особях и отсутствие фер-
тильной пыльцы у пестичных цветков характер-
ны для гинодиэцичных видов рода и свидетель-
ствуют о наличии гинодиэции у T. mongolicus.

Исследование соотношения полов в ценопо-
пуляциях показало, что женские особи T. mongolicus
довольно редки и встречаются не во всех место-
обитаниях. Их встречаемость в ценопопуляциях
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составляет 2.1–3.4% от общего числа генератив-
ных особей (табл. 2). Кроме того, обнаружено,
что женские особи отмечены в сообществах заку-
старенной тимьяновой песчаной степи (ЦП1) и
остепненного луга (ЦП2), где вид доминирует:
проективное покрытие составляет 15–20% и не
найдены в сообществе петрофитной высокогор-
ной степи (ЦП3) с довольно низким проектив-
ным покрытием вида (5%).

Для выяснения причин низкой доли женских
особей в ценопопуляциях были исследованы осо-
бенности возобновления растений T. mongolicus.

Вид часто доминирует в степных и луговых фито-
ценозах, что свидетельствует о возможности
успешного размножения и распространения [11].
Размножение особей вегетативно-полуподвиж-
ного кустарничка T. mongolicus происходит как се-
менным, так и вегетативным путем. Изучение он-
тогенетической структуры показало, что во всех
трех ценопопуляциях T. mongolicus значительно
преобладают прегенеративные и генеративные
особи, процент старых постгенеративных особей
намного ниже: прегенеративные особи (ювениль-
ные, имматурные и виргинильные) составляют
33–38% от общего числа особей, генеративные

Таблица 1. Морфометрические показатели цветков гермафродитных и женских особей Thymus mongolicus
Table 1. Morphometric parameters of f lowers of hermaphrodite and female individuals of Thymus mongolicus

Примечание. Половой тип цветка: 1 – обоеполый, 2 – пестичный. Min–Max – минимальный и максимальный размер,
M ± m – среднее значение и ошибка среднего, Cv – коэффициент вариации. * – различия статистически значимы (р < 0.05).
Note. Sexual type of f lower: 1 – bisexual, 2 – pistillate. Min–Max – minimum and maximum size, M ± m – mean and error of mean,
Cv – coefficient of variation. * – differences are statistically significant (р < 0.05).

Признаки, мм
Features, mm

Половой тип
Sexual type Min–Max M ± m Cv, %

Длина верхней губы венчика*
Corolla upper lip length*

1
2

6.0–7.0
4.5–5.5

6.28 ± 0.04
4.95 ± 0.05

4.5
7.0

Длина тычиночной нити верхней тычинки1

Upper stamen filament length1

1 3.2–4.3 3.52 ± 0.04 7.2

Длина верхнего стаминодия2*
Upper staminode length2*

2 0.5–1.5 0.95 ± 0.04 29.6

Длина тычиночной нити нижней тычинки1

Lower stamen filament length1

1 3.7–4.8 4.23 ± 0.05 7.6

Длина нижнего стаминодия2*
Lower staminode length2*

2 0.5–1.5 1.02 ± 0.04 32.4

Таблица 2. Соотношение полов и проективное покрытие Thymus mongolicus в фитоценозах
Table 2. Sex ratio and projective cover of Thymus mongolicus in phytocoenoses

Примечание. ЦП – ценопопуляция. В скобках – % от общего числа генеративных особей. ПП – проективное покрытие
T. mongolicus. ОПП – общее проективное покрытие.
Note. CP – coenopopulation. In parentheses – % of the total number of generative individuals. PC – projective cover of T. mongolicus.
TPC – the total projective cover.

ЦП
CP

Число генеративных 
особей, шт.

Number of generative 
individuals, pcs.

Гермафродитные особи, шт.
Hermaphroditic individuals, 

pcs.

Женские особи, шт.
Females, pcs.

ПП, %
PC, %

T. mongolicus

ОПП, %
TPC, %

ЦП1
CP1 297 287 (96.6%) 10 (3.4%) 15 30

ЦП2
CP2 94 92 (97.9%) 2 (2.1%) 20 70

ЦП3
CP3 90 90 (100%) 0 (0%) 5 40
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особи 31–64%, сенильные и субсенильные – 0.9–
26.4% [20]. Однако накопление прегенеративных
и молодых генеративных особей в ЦП1 и ЦП3
происходит благодаря вегетативному способу
размножения, семенное возобновление незначи-
тельно [20]. Проведенный анализ соотношения
генет и рамет в ЦП3 показал, что во всех онтоге-
нетических группах значительно преобладают
особи вегетативного происхождения: в целом, ра-
мет в 3.7 раза больше, чем генет (табл. 3). Среди
генеративных растений в ЦП3 особей семенного
происхождения насчитывалось в 5.4 раз меньше,
чем особей вегетативного происхождения. В ЦП2
лугового сообщества условия произрастания для
семенного возобновления более благоприяны,
чем в степных сообществах из-за более высокого
увлажнения, выровненного рельефа. Однако
сравнительно высокое проективное покрытие
травостоя в этом ценозе препятствует закрепле-
нию и распространению прегенеративных особей
[20]. Мы предполагаем, что одна из причин низ-
кой встречаемости женских особей T. mongolicus
связана с высоким процентом отмирания преге-
неративных особей семенного происхождения
вследствие неблагоприятных условий биотопов
(горный рельеф, континентальность климата,
сравнительно высокое общее проективное по-
крытие травостоя).

Среди видов Thymus наиболее подробно иссле-
дована система размножения гинодиэцичного
Thymus vulgaris, который относится к вегетатив-
но-неподвижным кустарничкам с семенным раз-
множением [3, 21]. Этот вид характеризуется бо-
лее высокой семенной продуктивностью женских
особей по сравнению с гермафродитными особями.
Как уже упоминалось выше, доля женских особей
T. vulgaris в разных местообитаниях варьирует от 5
до 95% [9]. Генетические и молекулярные иссле-
дования позволили установить, что фенотипы
T. vulgaris имеют комплексное определение пола:

множественные гены цитоплазматической муж-
ской стерильности (митохондриальные) взаимо-
действуют с несколькими ядерными генами – вос-
становителями ядерной мужской фертильности
[21–23]. Аллели цитоплазматической мужской
стерильности тормозят развитие андроцея и
определяют образование женского фенотипа.
С другой стороны, аллели ядерных генов могут
восстанавливать образование андроцея, и тогда
фенотип проявляется как гермафродитный. Та-
ким образом, результат взаимодействия между ци-
топлазматическим и ядерным геномами (генетиче-
ский фактор) влияет на частоту женских особей в
популяциях. По современным представлениям,
возникновение и распространение женских особей
связано с периодическим появлением в популяции
аллелей цитоплазматической мужской стериль-
ности. Последующее сохранение женских особей
в популяции происходит благодаря их преимуще-
ству в семенной продуктивности по сравнению с
гермафродитами [21, 24]. Кроме генетических
факторов на изменение соотношения полов в
разных популяциях влияют экологические условия
местообитаний [25]. Для объяснения значительного
варьирования соотношения полов T. vulgaris в раз-
ных популяциях, была предложена модель стоха-
стического типа гинодиэции, которая связана с
генетическими популяционными механизмами:
эффектом основателя, скоростью миграции и ве-
роятностью локального вымирания [25, 26].

Наше исследование соотношения полов гене-
ративных особей T. mongolicus показало, что даже
при доминировании вида в фитоценозах встреча-
емость женских особей в ценопопуляции очень
низкая (2.1–3.4%). Можно предположить, что ал-
лели цитоплазматической мужской стерильно-
сти, ответственные за проявление женского фе-
нотипа у Thymus, периодически возникают и в
популяциях T. mongolicus. Об этом свидетельству-
ет присутствие небольшого числа женских особей

Таблица 3. Соотношение генет и рамет Thymus mongolicus в ценопопуляции ЦП3
Table 3. The ratio of genets to ramets in Thymus mongolicus from the coenopopulation CP3

Примечание. Онтогенетические группы: j – ювенильная, im – имматурная,  – виргинильная, g1 – молодая генеративная,
g2 – зрелая генеративная, g3 – старая генеративная, ss – субсенильная, s – сенильная.
*В числителе – число особей (шт.), в знаменателе – доля особей (%).
Note. Ontogenetic groups: j – juvenile, im – immature,  – virginal, g1 – young generative, g2 – mature generative, g3 – old generative,
ss – subsenile, s – senile.
*In the numerator – the number of individuals (pcs.), in the denominator – the proportion of individuals (%).

Особи
Individuals

Онтогенетические группы
Ontogenetic groups

Всего особей, шт.
Total number of 
individuals, pcs.j im v g1 g2 g3 ss s

Генеты
Genets –

Раметы
Ramets –

11
5.4

12
5.8

7
3.4

2
1.0

1
0.5

5
2.5

5
2.4

43
21.1

22
10.7

42
20.5

45
22.0

4
2.0

5
2.4

29
14.6

14
6.9

161
78.9

v

v
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в ценопопуляциях ЦП1 и ЦП2. Однако женские
особи не могут заметно распространиться в попу-
ляциях, что вероятно связано с особенностями их
наследования, а также с малочисленностью пре-
генеративных особей семенного происхождения
(потомства) в ценопопуляциях вида.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате исследования морфологии цвет-

ков тимьяна монгольского Thymus mongolicus (Ron-
niger) Ronniger (Lamiaceae) установлены стати-
стически значимые различия между обоеполыми
и пестичными цветками по трем морфологиче-
ским признакам: длина верхней губы венчика, дли-
ны тычиночных нитей верхней и нижней тычинок
или стаминодиев (p от 0.0001 до 0.016). Андроцей
пестичных цветков T. mongolicus недоразвит, состо-
ит из стаминодиев и не образует фертильную
пыльцу. Для вида характерна гинодиэция.

Изучение соотношения полов генеративных
особей в ценопопуляциях T. mongolicus показало,
что встречаемость женских особей в степных и
луговых сообществах незначительна и составляет
2.1–3.4% от общего числа генеративных особей.
Женские особи не выявлены в петрофитной вы-
сокогорной степи. При исследовании особенно-
стей возобновления растений обнаружено, что в

степных сообществах накопление прегенератив-
ных и молодых генеративных особей происходит
благодаря вегетативному способу размножения
растений. Анализ соотношения генет и рамет в
петрофитной высокогорной степи показал, что
во всех онтогенетических группах значительно
преобладают особи вегетативного происхожде-
ния. В луговом сообществе распространению
особей вида препятствует сравнительно высокое
проективное покрытие травостоя и конкуренция
между растениями. Мы предполагаем, что очень
низкая доля женских особей T. mongolicus в цено-
популяциях связана с генетическими особенно-
стями наследования женских особей и высоким
уровнем отмирания прегенеративных особей се-
менного происхождения (потомства) в исследо-
ванных местообитаниях. Несмотря на низкую
встречаемость женских особей, гинодиэция вли-
яет на увеличение генетического разнообразия в
популяциях T. mongolicus и способствует адапта-
ции вида к разным условиям биотопов.
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Breeding System of Thymus mongolicus (Lamiaceae)
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Abstract—Thymus mongolicus (Ronniger) Ronniger (Lamiaceae) is a valuable medicinal and aromatic plant.
T. mongolicus is the implicitly polycentric dwarf shrub widely distributed in different environments of Tuva.
The breeding system of T. mongolicus was studied in three steppe and meadow habitats. Statistically signi-
ficant differences between bisexual and pistillate f lowers of T. mongolicus were established based on three
morphological features of the f lower: the length of the upper lip of the corolla and the length of stamen fila-
ment of the upper and lower stamens (p 0.0001–0.016). The length of the upper lip of corolla of the bisexual
flower is 1.3 times longer than that of the pistillate f lower; the lengths of stamen filaments of upper and lower
stamens of bisexual f lowers are 3.7 and 4.1 times longer (respectively) than the length of staminodes of pistil-
late f lowers. The stamens of the pistillate f lowers are underdeveloped and do not form fertile pollen. The fre-
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quency of females occurrence in coenopopulations is insignificant (2.1–3.4% of the total number of gen-
erative individuals), and females are absent in some phytocoenoses. Reproduction of T. mongolicus occurs
both by seed and vegetatively. The distribution of T. mongolicus individuals by ontogenetic groups showed
that both pregenerative individuals (33.0–38.1% of the total number of individuals) and generative individ-
uals (31.2–63.7%) are well represented in cenopopulations. Analysis of the ratio of genets and ramets in the
steppe petrophyte coenopopulation showed the significant predominance of the vegetative individuals in
all ontogenetic groups: in general, there are 3.7 times more ramets than genets. In the meadow coenopopu-
lation, the germination of seeds and the spread of generative individuals is prevented by the relatively high to-
tal projective cover of the herbage. It can be assumed that the low occurrence of T. mongolicus females is
associated with a low seed renewal and specificity of offspring inheritance.

Keywords: Thymus mongolicus, gynodioecy, sex ratio, genets, ramets, coenopopulation, Republic of Tuva
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