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В настоящей работе представлены данные по динамике онтогенетической структуры ценопопуляции 
Dracocephalum imberbe Bunge, расположенной в кобрезиево-дриадовой тундре Республики Тыва. Проана-
лизированы изменения типа онтогенетического спектра и показателя плотности особей. Выявлено, что в 
течение 17 лет происходили флуктуационные динамические изменения, не повлиявшие на тип онтогене-
тического спектра и на нормальное распределение плотности ln(n + 1). Ценопопуляция остается полно-
членной. Рассчитанные демографические показатели и показатели скорости развития отразили однона-
правленный тип динамики в сторону постепенного ее омоложения.
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ВВЕДЕНИЕ
На протяжении четвертичного периода рас-

тительность претерпевала значительные измене-
ния (Алехин, 1951). Однако некоторые виды рас-
тений выжили в условиях меняющегося климата и 
в настоящее время продолжают существовать в ре-
ликтовом состоянии на определенной территории 
как пережитки “флор” минувших геологических 
эпох (Черепнин, 1956; Красноборов, 1976). Та кие 
реликтовые виды имеют большую научную цен-
ность не только в историческом плане, как источ-
ник информации о растительном покрове и кли-
матических изменениях прошлых геологических 
эпох (Положий, 1985; Киселева и др., 1999), но и как 
основа для разработки подходов в сохранении био-
разнообразия, позволяющих прогнозировать на-
правления изменений растительности в будущем. 

Объектом нашего исследования выбран тра-
вянистый моноподиально нарастающий много-
летник Dracocephalum imberbe Bunge. По мнению 
И.М. Красноборова (1976), D.  imberbe является 
 реликтом ледникового времени и в плейстоцене 
был очень широко распространен. В настоящее 
же время в связи с изменившимися климатичес-
кими  условиями в высокогорьях D. imberbe имеет 
 фрагментированный центральноазиатский ареал 
(Крас ноборов, 1976). Участки ареала D.  imberbe 
встречаются в горных системах северо-западно-

го Китая, Монголии, Казахстана, Кыргызстана, 
Тад жикистана, Туркменистана и России (Флора 
СССР, 1954). В Сибири, в связи с узкой экологи-
ческой  амплитудой, ареал D. imberbe также пред-
ставлен разрозненными участками в Краснояр-
ском крае, Рес публике Тыва и Горном Алтае (Фло-
ра Сибири, 1997). На территории Красноярского 
края, где проходит восточная граница ареала 
D. imberbe, вид включен в Красную книгу (2012) 
как уязвимый. 

Исходя из работы С.О. Канзываа с соавторами 
(2021), в течение 10 лет с 2010 по 2020 г. среднего-
довая температура воздуха в Туве увеличилась на 
2.3–2.8 °С в зависимости от района, а количество 
выпавших осадков выросло в 1.5–2 раза. В связи с 
чем сотрудники Центра превосходства Томского 
государственного университета “БиоКлимЛанд” 
отмечают заметные изменения в экосистемах Тувы 
(Канзываа, 2021).

В этой связи было интересно выяснить, про-
являются ли реликтовые черты вида в динамике 
конкретной ценопопуляции в условиях Республи-
ки Тыва.

Цель нашего исследования – выявление осо-
бенностей динамики онтогенетической структуры 
ценопопуляции реликтового вида Dracocephalum 
imberbe Bunge в условиях Республики Тыва на юге 
Сибири.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
D. imberbe – психропетрофит (см. рисунок), 

произрастает в высокогорном поясе на скалах, 
осыпях, каменных россыпях, прибрежных галеч-
никах, нивальных лужайках, в щебнистых и каме-
нистых тундрах (Флора Сибири, 1997). Высотный 
диапазон распространения особей D.  imberbe 
варьи рует в зависимости от региона. Так, в Алтае-
Саянской горной системе особи D. imberbe произ-
растают на высоте от 1850 до 2800 м над уровнем 
моря. К югу поднимается выше в горы, и в горной 
системе Памиро-Алая его можно встретить на вы-
соте от 2200 до 4200 м над ур. м. (Флора Таджик-
ской ССР, 1986). 

Особи моноподиально нарастающего много-
летника D. imberbe в разных условиях произраста-
ния формируют две жизненные формы: стерж-
некорневую каудексовую и корневищную. Как 
 отмечает И.И. Кокорева (2011), определяющим 
фактором для этого вида выступают эдафические 
условия, в частности характер субстрата. Так, на 
мелкоземистых несформированных почвах или 
оползневых участках у особей D. imberbe форми-
руется короткокорневищная биоморфа. Особи с 
корневищной биоморфой нами были обнаруже-
ны в Туве в верховьях р. Элегест. Стержнекорне-
вая каудексовая биоморфа встречается чаще, чем 
 кор невищная, описана нами на скалах, галечнике, 
в тунд ре и на альпийских лугах (Денисова, 2006). 

Изучение динамики ценопопуляции (ЦП) 
D.  im berbe проводилось в Республике Тыва в 
 ущелье р. Терегтиг на высоте 2128 м над ур. м. в 
кобрезиево-дриадовой тундре на склоне в 25° 
 северо-восточной экспозиции (50°30′45.2″  N, 
091°06′57.3″ E). В этих условиях особи D. imberbe 
формируют стержнекорневую каудексовую жиз-
ненную форму. Исследование было проведено в 
2004 (Денисова, Черемушкина, 2007), а затем по-
вторено в 2021 г. 

Общее проективное покрытие сообщества без 
видимых следов антропогенного воздействия как 
в 2004, так и в 2021 г. составляло 100 %. Основной 
состав сообщества приведен в табл. 1. 

При изучении структуры ЦП D. imberbe при-
меняли принятые в популяционной биологии рас-
тений методы и подходы, разработанные Т.А. Ра-
ботновым (1950), А.А. Урановым (1975) и его уче-
никами (Ценопопуляции растений, 1976, 1988). 
Онтогенетическая структура ценопопуляций оп-
ределена как соотношение разных онтогенетиче-
ских групп в ценопопуляции. Она описывалась на 
основе учета особей D.  imberbe на более чем 
50 площадках размером 1 м2, заложенных случай-
ным или регулярным способами на трансектах 
шириной 1 м. При характеристике популяционной 
структуры опирались на представления о харак-
терном спектре (Заугольнова, 1994). Онтогенети-
ческое состояние особей D. imberbe определяли 

Dracocephalum imberbe Bunge.
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согласно описанному нами ранее онтогенезу (Де-
нисова, Черемушкина, 2007). За счетную единицу 
до старого генеративного состояния принима-
лась семенная особь, в старом генеративном со-
стоянии – клон, в постгенеративном периоде – 
партикула. 

Для детальной характеристики динамики он-
тогенетической структуры ЦП использовали сле-
дующие демографические показатели: индекс 
 возрастности D (Уранов, 1975), индекс эффектив-
ности w (Животовский, 2001), индексы восстанов-
ления Iв, замещения Iз (Жукова, 1987) и старения Iст 
(Глотов, 1998). Средняя плотность – число особей 
на пространство, занятое всей ЦП (особь/м2) 
(Одум, 1986). Для приведения показателей плот-
ности к нормальному распределению применили 
рекомендации Н.В. Глотова (1998). Все средние зна-
чения плотности, а также значения плотности по 
каждой площадке были приведены к нормально-
му  распределению с помощью преобразования 
x = ln (n + 1), где n – число особей на площадке. 

Показатели семенной продуктивности опре-
делены по методике И.В. Вайнагий (1974). Оценка 
состояния ценопопуляций дана по классификации 

“дельта-омега” Л.А.  Животовского (2001). Для 
сравнительной характеристики динамики ценопо-
пуляций рассчитывали скорость развития и спец-
ифическую скорость развития ЦП (Жукова, 1995). 

Для выявления взаимосвязей между особями 
разных онтогенетических состояний в каждой це-
нопопуляции использовали корреляцию Пирсона 
(в 2004 г. n = 34; в 2021 г. n = 49, p < 0.05). Для изу-
чения взаимосвязи между признаками ценопо-
пуляции (доля особей каждого онтогенетического 
состояния), экологической плотностью, индекса-
ми возрастности, эффективности, доли D. oxy
odon tha применили коррелограмму Спирмена 
(n = 83, p < 0.05) (Siegel, Castellan, 1989). Оценка 
коэффициента корреляции Пирсона дана по шка-
ле Чеддока (https://math.semestr.ru). Подготови-
тельную обработку проводили в приложении 
Microsoft Оffice Excel 2010 (Microsoft Corp.). Стати-
стический анализ проведен с использованием про-
граммного пакета Statistica 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
По данным исследования 2004 г., особи D. im

berbe проходят полный онтогенез (Денисова, Чере-
мушкина, 2007). В начале прегенеративного пери-
ода происходит рост первичной скелетной оси, 
представленной полициклическим моноподиаль-
но нарастающим розеточным побегом. По мере ее 
развития увеличивается число метамеров годич-
ного побега. Первичная скелетная ось начинает 
ветвиться в виргинильном состоянии, формируя 
первичный куст. Длительность виргинильного со-
стояния 3–4 года. Первое цветение отмечается в 
возрасте 6–8 лет. К первому цветению особь пред-
ставляет собой первичный куст из 2–3 скелетных 
осей I–II порядков, в подземной сфере которого 
формируется многоглавый каудекс. Молодая гене-
ративная особь имеет 1–2 генеративных неветвя-
щихся побега. Генеративные побеги развиваются 
из боковых почек, которые закладываются в пазу-
хах верхних пар чешуевидных листьев вегетатив-
ного годичного побега предыдущего прироста. 
После плодоношения генеративные побеги полно-
стью отмирают. Длительность молодого генера-
тивного состояния 4–6 лет. В средневозрастном 
генеративном состоянии за счет ветвления число 
каудикул увеличивается до 8. Происходит час-
тичная партикуляция каудекса и главного корня. 
Средневозрастное генеративное состояние самое 
продолжительное и длится от 10 до 15 лет. В ста-
ром генеративном состоянии в результате полной 
партикуляции каудекса формируется плотный 
клон. Дезинтеграция особей старого генеративно-
го состояния не приводит к омоложению парти-
кул. Дочерние особи стареют одновременно с ма-

Таблица 1
Видовой состав сообщества,  

в котором существовала изученная  
ценопопуляция D. imberbe

Species composition of the community,  
in which the investigated population  

of D. imberbe was located

Вид 2004 2021

Bistorta vivipara (L.) Delarbre 1 +
Carex melanocephala Turcz. 2 1
Dracocephalum imberbe 1 1
Dryas oxyodonta Juz. 3 4
Elytrigia gmelinii (Trin.) Nevski + –
Festuca kryloviana Reverd 1 2
Hedysarum austosibiricum B. Fedtsch. – +
Helictotrichon mongolicum (Roshev.) 1 1
Kobresia simpliciuscula (Wahlenb.) Mack. 3 3
Luzula spicata (L.) DC. 2 -
Myosotis austrosibirica O.D. Nikif. 1 +
Patrinia sibirica (L.) Juss – +
Pedicularis amoena Adams ex. Stev. – 1
Poa alpina L. 2 1
Salix turczaninowii Laksch. 1 1

Примечание. Шкала обилия Браун-Бланке: + – <1 %;  
1 – 1–5 %; 2 – 5–25 %; 3 – 26–50 %; 4 – 51–75 %; 5 – 76–
100 %.

Note. the Braun-Blanquet scale: + – <1 %; 1 – 1–5 %;  
2 – 5–25 %; 3 – 26–50 %; 4 – 51–75 %; 5 – 76–100 %.
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теринской. Большая часть партикул отмирает в 
том же онтогенетическом состоянии. 

Характерный онтогенетический спектр – 
цент рированный (Денисова, Черемушкина, 2007). 
Хорошее семенное возобновление и длительность 
средневозрастного генеративного состояния оп-
ределяют тип характерного спектра.

Невзирая на существенные изменения клима-
та в Туве (Канзываа, 2021), структура онтогенети-
ческого спектра ЦП D. imberbe в течение 17 лет не 
испытала сильных изменений (табл. 2). Спектр 
остался центрированным, полночленным. Несмо-
тря на сходство типа онтогенетических спектров, 
в 2021 г. отмечен его многовершинный характер. 
Преобладание в спектре нескольких возрастных 
групп свидетельствует о неравномерном посту-
плении в ЦП диаспор. По нашим данным (Денисо-
ва, Черемушкина, 2007), наибольшей продолжи-
тельностью жизни обладают особи средневозраст-
ного онтогенетического состояния (10–15 лет), что 
определяет абсолютный максимум в спектре 2004 
и 2021 гг. Перерывы в инспермации определили 
локальные максимумы на виргинильных (19.37 %) 
особях, а дезинтеграция особей в старом генера-
тивном состоянии и их быстрое старение – пик на 
субсенильных (11.52 %) растениях в 2021 г. Так как 
длительность виргинильного состояния у особей 
D.  imberbe наиболее продолжительная по срав-
нению с другими состояниями прегенеративного 
периода, можно предположить, что массовое по-
ступление диаспор, возникновение из них про-
ростков и дальнейшее их развитие с меньшей эли-
минацией в предыдущие годы определили пик на 
виргинильных растениях в 2021 г. 

Тип онтогенетических спектров 2004 и 2021 гг., 
несмотря на изменения климата Тувы, совпадает с 
характерным, что свидетельствует об устойчивом 
состоянии ЦП. Самоподдержание ЦП D. imberbe 
происходит только семенным путем. При невы-
соком коэффициенте семенной продуктивности 
(16.6 %) (Денисова, Черемушкина, 2007) в 2021 г. 
отмечено значительное увеличение доли ювениль-
ных и имматурных особей (j + im = 5.22 % в 2004 г.; 
20.94 % в 2021 г.), что мы связываем с сокращени-
ем  численности плотнодерновинного растения 
K.  smir novii и увеличением доли D.  oxyodontha 
(rs = 0.250–0.413). Молодые растения появляются 
на территории, освободившейся от K. smirnovii, и 
среди ветвей кустарничка D. oxyodontha. Однако 
увеличение в сообществе доли стелющегося кус-
тарничка D. oxyodontha сказывается отрицательно 
на количестве особей генеративного периода. Так, 
значение коэффициента Спирмена изменилось с 
–0.028 (2004 г.) до –0.148 в 2021 г. Как отмечает 
И.В. Волков (2007), D. oxyodontha способна созда-

вать сомкнутые, относительно закрытые фито-
ценозы, биоморфологические спектры которых 
показывают преобладание в дриадовых тундрах 
тенденций геофитизации (для доминанта), фор-
мирования дерновинных форм у злаков и тенден-
ций к исчезновению других растений, играющих в 
сообществе подчиненное значение (Волков, 2013). 
D. oxyodontha, по данным И.В. Волкова (2007), час-
то встречается в виде погруженного кустарничка, 
над поверхностью субстрата у которого поднима-
ются только отдельные листья или их розетки, а 
деревянистые побеги погружены в листовую под-
стилку, почву или мох. Взрослые особи D. imberbe 
не выдерживают конкуренции с D. oxyodontha и, 
несмотря на продолжительное развитие в гене-
ративном состоянии (больше 20 лет), их доля за 
17  лет (2004–2021  гг.) уменьшилась с 64.35 до 
40.32 %. Совпадение спектров с характерным, уве-
личение доли особей прегенеративного периода, 
процент генеративных особей свидетельствуют об 
устойчивом состоянии ЦП. 

Статистический анализ выявил заметную (по 
шкале Чеддока) прямую взаимосвязь между коли-
чеством im и v (r = 0.559), j и g1 (r = 0.407) в 2004 г. 
По всем остальным показателям связь слабая и в 
большинстве случаев обратная. В 2021 г. связь 
между состояниями в основном положительная. 
Умеренная прямая взаимосвязь отмечена между 
всеми состояниями прегенеративного периода 
(r = 0.331–0.364), а между v и g1 (r = 0.746), j и im 
(r = 0.857) определена высокая связь. 

Анализ динамики средней плотности показал 
ее уменьшение с 2004 по 2021 г. в 1.9 раз (табл. 3). 

Таблица 2
Соотношение онтогенетических групп  
ценопопуляции Dracocephalum imberbe  

в кобрезиево-дриадовой тундре, 
 Республика Тыва, 2004 и 2021 гг.

The ratio of ontogenetic groups of the coenopopulation 
of Dracocephalum imberbe in the tundra 

with Dryas oxyodontha and Kobresia simpliciuscula,  
Republik Tuva, 2004 and 2021

Год
Онтогенетические состояния, %

j im v g1 g2 g3 ss s
2004 1.74 3.48 14.35 20.43 28.7 15.22 11.73 4.35
2021 7.33 13.61 19.37 14.14 20.94 5.24 11.52 7.85

Примечание: Онтогенетические состояния: j – юве-
нильное, im –имматурное, v – виргинильное, g1 – моло-
дое генеративное, g2 – зрелое генеративное, g3 – старое 
генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное.

Note: Ontogenetic groups: j – juvenile, im – immature, 
v – virginal, g1 – young generative, g2 – mature generative,  
g3 – old generative, ss – subsenile, s – senile.
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Однако при приведении численности особей на 
учетных площадках к нормальному распределе-
нию плотность ln(n + 1) (Глотов, 1998) практиче-
ски не меняется. Исходя из спектра изменяется 
распределение особей по онтогенетическим груп-
пам. В 2004 г. ЦП представлена в основном осо-
бями генеративного периода (64.35 %), в 2021 г. – 
прегенеративного (40.31  %) и генеративного 
(40.32 %) периодов. 

Изменения, происходящие в ЦП по годам, 
указывают на однонаправленный тип динамики в 
сторону постепенного ее омоложения, что под-
тверждается увеличением значений индексов, ха-
рактеризующих особенности самоподдержания 
ЦП (см. табл. 3). Так, одинаковые значения долей 
прегенеративного и генеративного периодов в 
2021 г. способствовало повышению индекса вос-
становления с 0.23 до 1, а индекса замещения – с 
0.24 до 0.68. В тоже время рост доли сенильных 
особей (с 4.35 % в 2004 г. до 7.85 % в 2021 г.) привел 
к незначительному подъему индекса старения (с 
0.16 до 0.19). За 17 лет, с одной стороны, не про-
изошла смена типа ЦП, по классификации D-w 
Л.А. Животовского, ЦП переходная. Однако пере-
ходная (ближе к зрелой) в 2004 г., и переходная 
(приближающаяся к молодой) в 2021 г. 

Рассчитанные показатели скорости развития 
(VD) и специфической скорости развития (rD) так-
же подтвердили омоложение ЦП (VD  =  –0.005; 
rD = –0.012). 

Таким образом, неравномерность семенного 
возобновления, а следовательно, и поступление 

молодых особей в ЦП, дезинтеграция особей в 
старом генеративном состоянии и их быстрое 
 старение определили многовершинность центри-
рованного спектра в 2021 г. В ЦП за 17 лет проис-
ходит накопление как прегенеративных, так и 
генера тивных растений, что определяет значения 
индексов восстановления и замещения. Значения 
всех демографических параметров свидетельству-
ют об устойчивом состоянии ЦП и, как утвержда-
ют Е.С. Богданова и О.А. Розенцвет (2019), суще-
ствование ЦП реликтовых видов длительное вре-
мя в малоизмененном состоянии говорит об их 
высоком адаптационном потенциале.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В развитии ЦП D. imberbe в кобрезиево-дриа-

довой тундре в Туве в ущелье р. Терегтиг в течение 
17 лет происходили флуктуационные динамиче-
ские изменения, не повлиявшие на тип онтоге-
нетического спектра. ЦП остается полночлен-
ной. Многовершинный характер спектра в 2021 г. 
сви детельствует о гетерогенности ценопопуляции. 
В 2021 г. зафиксировано ее омоложение. Измене-
ниям подвержены как соотношение онтогенети-
ческих групп, так и оцениваемые демографические 
показатели. Динамика онтогенетического состава 
ЦП показала уязвимость особей генеративного пе-
риода от зарастания сообщества D. oxyodontha и 
влияние плотнодерновиных растений на появле-
ние подроста. В целом, ЦП D. imberbe в кобрезие-
во-дриадовой тундре находится в состоянии дина-
мического равновесия. 

Таким образом, динамика онтогенетической 
структуры длительно существующей ЦП D. im ber
be в кобрезиево-дриадовой тундре определяется 
естественными процессами: нерегулярным семен-
ным возобновлением ЦП, особенностями онтоге-
неза, задернованностью сообщества K. smirnovii и 
зарастанием фитоценоза D. oxyodontha. 

В настоящее время в высокогорьях Республи-
ки Тыва при минимальном антропогенном влия-
нии складываются оптимальные условия для про-
израстания D. imberbe. За 17 лет, которые прошли 
между первым и вторым обследованием, ценопо-
пуляция сохранила свой онтогенетический спектр, 
осталась полночленной и гетерогенной и даже 
проявила тенденцию к омоложению. Все это ука-
зывает на то, что D. imberbe находится в экологиче-
ски благоприятных для него условиях и не прояв-
ляет отрицательной динамики, присущей реликто-
вым видам. 

Благодарности. Работа выполнена по проек
ту государственного задания Центрального сибир
ского ботанического сада СО РАН № ААААА21 
1210112900269. 

Таблица 3
Демографические показатели ценопопуляции 

Dracocephalum imberbe 
 в кобрезиево-дриадовой тундре,  
Республика Тыва, 2004 и 2021 гг.

Demographic indicators of coenopopulations  
of Dracocephalum imberbe in the tundra  

with Dryas oxyodontha and Kobresia simpliciuscula, 
Republic Tuva, 2004 and 2021

Год Рср, 
особь/м2 

Р ln  
(n + 1) D w Iв/Irec Iст/Iag Iз/Irep

2004 4.4 1.58 0.47 0.69 0.23 0.16 0.24
2021 2.31 1.23 0.39 0.53 1 0.19 0.68

Примечание: Рср – средняя плотность, особь/м2; 
Р ln (n + 1) – нормальное распределение плотности, по 
Н.В. Глотову; w – индекс эффективности; D – индекс 
возрастности; Iв – индекс восстановления; Iст – индекс 
старения; Iз – индекс замещения.

Note: Paver – average density, ind./m2; Р ln (n + 1) – nor-
mal density distribution according to N.V. Glotov; w – index 
of efficiency; D – index of age; Irec – index of recovery;  
Iag – index of aging; Irep – index of replacement.
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CHANGES IN ONTOGENETIC SPECTRUM  
AND DENSITY OF THE COENOPOPULATION 

 OF DRACOCEPHALUM IMBERBE BUNGE (LAMIACEAE) 
 IN REPUBLIC OF TUVA (RUSSIA) IN 17 YEARS

Gulnora R. Denisova*, Vera A. Cheryomushkina, Alexey Y. Astashenkov
Central Siberian Botanical Garden SB RAS,  

Novosibirsk, Russia; gulnoria@mail.ru
This paper presents data on the dynamics of the ontogenetic structure of the coenopopulation of Dracocephalum 
imberbe Bunge, located in the tundra with Dryas oxyodontha Juz. and Kobresia simpliciuscula (Wahlenb.) Mackenz.
in Republic of Tuva. Changes in the type of the ontogenetic spectrum and the density index of individuals are 
analyzed. It was revealed that fluctuating dynamic changes occurred during 17 years, which did not affect the type 
of ontogenetic spectrum and the normal distribution of ln(n + 1) density. The coenopopulation remains full-
fledged. The calculated demographic indicators and indicators of the speed of development reflected a 
unidirectional type of dynamics towards its gradual rejuvenation.
Key words: monitoring, dynamics, Dracocephalum imberbe, ontogenetic spectrum, demographic indicators.
For citation: Denisova G.R., Cheryomushkina V.A., Astashenkov A.Y. 2022. Changes in ontogenetic spectrum 
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