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PHLOMOIDES TUBEROSA (LAMIACEAE) НА ЮГЕ СИБИРИ:
БИОЛОГИЯ И СОСТОЯНИЕ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ
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Описан онтоморфогенез короткокорневищной жизненной формы вида. Исследованы пять ценопопуля-
ций Phlomoides tuberosa (L.) Moench на юге Сибири (Горный Алтай, Хакасия, Тува). Выявлены три типа 
онтогенетических спектров ценопопуляций: левосторонний в условиях усиленного антропогенного воз-
действия, бимодальный при умеренной пастбищной нагрузке, центрированный в малонарушенном цено-
зе. Оптимального состояния ценопопуляции P. tuberosа достигают в открытых, достаточно увлажненных 
луговых и лугово-степных сообществах, испытывающих умеренное антропогенное воздействие. В этих 
условиях формируются развитые генеративные особи вида и обеспечивается регулярное семенное возоб-
новление.
Ключевые слова: зопник клубненосный, короткокорневищная жизненная форма, монокарпический побег, 
онтогенетический спектр ценопопуляции, юг Сибири.

PHLOMOIDES TUBEROSA (LAMIACEAE) IN THE SOUTH OF SIBERIA: 
BIOLOGY AND THE STATE OF THE COENOPOPULATIONS
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Ontomorphogenesis of the short-rhizomed life form of the species is described. Five coenopopulations of 
Phlomoides tuberosa (L.) Moench were studied in the south of Siberia (Mountain Altai, Khakassia. Tuva). Th ree 
types of ontogenetic spectrums of coenopopulations were identified: left-sided in conditions of enhanced 
anthropogenic impact, bimodal under moderate pasture load and centered in a low-disturbed cenosis. Th e 
optimum state of P. tuberosa coenopopulations is reached in open, fairly moistened meadow and meadow-steppe 
communities experiencing moderate anthropogenic impact. Under these conditions, developed generative 
individuals of P. tuberosa are formed and its regular seed renewal is ensured.
Key words: Phlomoides tuberosa, short rhizome life form, monocarpic shoot, coenopopulation ontogenetic spectrum, 
south of Siberia.

Актуальной проблемой современности явля-
ется сохранение биоразнообразия. Вид невоз-
можно сохранить без детального изучения его 
биологии и оценки состояния его ценопопуляций. 
Phlomoides tuberosа (L.) Moench (зопник клубне-
носный) – короткокорневищный травянистый по-
ликарпик из семейства Lamiaceae. Это евроазиат-
ский вид, на западе встречается в Средней Европе, 
Средиземноморье, на Кавказе, в Малой Азии. Да-
лее южная граница ареала проходит через север 
Ирана до севера Китая (Кульджа) и Монголии. По 
Российской Федерации проходит северная грани-
ца (60–64° с.ш.) распространения вида через евро-
пейскую часть, Западную и Восточную Сибирь, 
доходя до Уссурийского края на Дальнем Востоке. 
P. tuberosa – лугово-степной вид, произрастающий 

на остепненных лугах, луговых степях, в смешан-
ных, разреженных лесах, на их опушках, изредка 
залежах (Крылов, 1937; Кнорринг, 1954; Доронь-
кин, 1997). В Алтае-Саянской горной области 
P. tuberosа постоянный вид суходольных лугов, лу-
говых и разнотравно-дерновиннозлаковых степей 
(Макунина, 2016). 

Есть сведения о биологии вида в европейской 
части России. Так, И.Г. Серебряков (1959) указыва-
ет, что в полупустынях Заволжья у зопника клуб-
неносного цикл развития монокарпического по-
бега изменяется в пределах одного растения: он 
может развиваться по моно-, ди- и трицикличе-
скому типу. Также описано развитие вида в степ-
ных сообществах Северного Казахстана (Борисо-
ва, Попова, 1956) и на заливных лугах Калужской 
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области (Григорьева, 1994): онтогенез семенной 
особи проходит с партикуляцией в старом генера-
тивном  состоянии без омоложения. Основной тип 
генеративного побега – полурозеточный ди- и по-
лициклический, отмечается возможность форми-
рова ния и озимого моноциклического генератив-
ного побега. Но, если у растений, обитающих на 
заливных лугах, этот тип побега встречается очень 
редко, то у особей в степях Северного Казахстана 
он развивается наравне с ди- и трициклическими 
 побегами. Кроме основного типа онтогенеза, в 
 Северном Казахстане в местообитаниях с рыхлой 
поч вой (в посевах) происходит частичная специа-
лизированная дезинтеграция в молодом генера-
тивном состоянии: образуются гипогеогенные 
кор невища (2–15 см), верхушечные почки кото-
рых, прорастая, дают начало новым парциальным 
образованиям, омоложенным до виргинильного 
состояния. Со временем корневища отмирают, и 

ценопопуляция пополняется слабо омоложенными 
особями. Активным вегетативным размножением 
генеративных особей P. tuberosa на рыхлой почве 
объясняется засоренность посевов этим видом. 

Таким образом, P. tuberosa в западной части 
ареала характеризуется биоморфологической из-
менчивостью, проявляющейся в формировании 
неявно- и явнополицентрической биоморф, а так-
же изменчивостью цикличности монокарпическо-
го побега в пределах одного растения. Учитывая 
протяженность ареала, очевидна необходимость 
изучения особенностей развития P.  tuberosa и 
анали за состояния его ценопопуляций в азиатской 
части ареала.

Цель работы – рассмотреть развитие вида на 
юге Сибири. В связи с этим поставлены следую-
щие задачи: 1 – описать онто морфогенез вида; 2 – 
изучить онтогенетическую структуру ценопопуля-
ций; 3 – оценить состояние ценопопуляций. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран в конце июня–начале авгус-

та в пяти точках сибирской части ареала вида: три 
ценопопуляции (ЦП 1–3) в Горном Алтае (окр. 
с. Усть-Кокса), ЦП 4 в Хакасии (окр. с. Устиновка) 
и ЦП 5 в Туве (пос. Хадын в долине р. Арзак). Це-
нопопуляция 1 (ЦП 1) расположена на остепнен-
ном разнотравно-злаковом лугу на опушке лист-
веннично-березового леса. Общее проективное 
покрытие травостоя (ОПП) – 90 %, проективное 
покрытие (ПП) P. tuberosа – 10 %. Большое участие 
злаков (50 %) обусловливает задернованность фи-
тоценоза: Phleum phleoides (L.) H. Karst., Avenula pu-
bescens (Huds.) Dumort., Poa angustifolia L. и Festuca 
pratensis Huds., Carex pediformis C.A. Mey. Разнотра-
вье представлено Aquilegia sibirica Lam., Centaurea 
scabiosa L., Agrimonia pilosa L., Galium verum L., 
Tragopogon orientalis L., Geranium pratense L. s. l.

ЦП 2 находится на лесном суходольном злако-
во-разнотравном лугу. ОПП травостоя составляет 
100 %, ПП P. tuberosa – 5 %. Преобладают виды раз-
нотравья: Thalictrum foetidum L., Gentiana mac-
rophylla Pall, Pulmonaria mollissima A. Kern, Vera-
trum nigrum L., Filipendula vulgaris Moench. Из зла-
ков присутствуют Festuca pratense Huds., Elytrigia 
repens (L.) Nevski, Avenula pubescens (Huds.) Du-
mort., Calamagrostis arundinactea (L.) Roth, Phleum 
pratense L., в сумме составляющих 20–30 %. В ЦП 1 
и 2 отмечается нерегулярный выпас.

ЦП 3 располагается на остепненном злаково-
люцерновом лугу в средней части юго-восточного 
склона на выровненной площадке. ОПП луга – 
100 %, ПП P. tuberosa – 8 %. Злаковую основу цено-
за составляет Helictotrichon pubescens (Huds.) Pilger 
и Stipa pennata L., из разнотравья преобладает 
Medicago falcata L. (70 %), присутствуют Galium 
verum L., Plantago lanceolata L., Aconitum barbatum 

Pers. Высокое проективное покрытие Medicago 
falcata обусловлено, видимо, подсевом семян это-
го вида для улучшения качества травостоя: на со-
седних склонах этот вид имеет незначительное 
участие.

ЦП 4 описана в нижней части склона в ко-
выльно (тырсово)-овсецовой степи. ОПП траво-
стоя высокое – 100 %, ПП P. tuberosa – около 10 %. 
Среди злаков преобладают Helictotrichon desertorum 
(Less.) Nevsk. (50 %) и Stipa capillata L. (10–20 %). 
P. tuberosa приурочен к косимым участкам степи. 
Среди разнотравья трудно выделить доминанты: 
Dracocephalum discolor Bunge, Th alictrum foetidum, 
Allium strictum Schrad.

ЦП 5 находится на остепненном разнотравно-
стоповидноосоковом лугу, ОПП – 95 %, злаковая 
основа луга – 50 %, ПП P. tuberosa – 2 %. Среди зла-
ков преобладают Carex pediformis, Helictotrichon 
pubescens, Phleum phleoides, Bromopsis inermis 
(Leyss.) Holub. Из видов разнотравья присутству-
ют Fragaria viridis (Duchesne) Weston, Geranium 
pratense, Tanacetum vulgare L., Dracocephalum 
ruyschiana L., Th alictrum minus L., Allium strictum. 

Онтогенез изучен по методике Т.А. Работнова 
(1950), с дополнениями А.А. Уранова (1967) и его 
учеников (Смирнова, 1976). Морфогенез побега 
описан согласно подходам Т.И.  Серебряковой 
(1971). Для определения типа ценопопуляции 
 использована классификация “дельта–омега” 
Л.А. Жи вотовского (2001). Состояние ценопопуля-
ций оценивалось по методике Л.Б. Заугольновой 
(1994) с учетом организменных и популяционных 
параметров. В качестве популяционных парамет-
ров выбраны следующие пять показателей: плот-
ность особей в ЦП (М), эффективная плотность 
ЦП (Ме), ее эффективность (ω), индекс возобнов-
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ления (Iвоз) и индекс генеративности (Iген) ценопо-
пуляций. Плотность ценопопуляции вычисляется 
как среднее число особей вида на 1 м2. Эффектив-
ность ценопопуляции (ω) характеризует собой 
скорость потребления энергетических ресурсов 
среды ценопопуляцией и зависит от онтогенетиче-
ского состояния составляющих ее особей (Живо-
товский, 2001). Такой показатель, как эффектив-
ная плотность, связывает плотность ЦП и ее эф-
фективность, а значит, и онтогенетический состав 
ЦП. Индексы возобновления и генеративности, 
предложенные И.М. Коваленко (2005), показыва-

ют,  какую долю составляют особи соответственно 
прегенеративного и генеративного периодов от 
общего числа особей ценопопуляции. Для харак-
теристики организменного уровня выбраны сле-
дующие морфологические параметры: длина по-
бега (Hпоб), длина листовой пластинки (Lпл), число 
цветков в частном соцветии (Nцв), биомасса особи 
(Biom) и ее репродуктивное усилие (RU). По этим 
параметрам генеративные особи разных ЦП до-
стоверно различаются между собой по t-критерию 
Стьюдента при 5%-м уровне значимости (Зайцев, 
1991). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Наше исследование показало, что на юге Си-

бири P.  tuberosa образует короткокорневищную 
жизненную форму, относящуюся к моноцентриче-
скому типу биоморф, развитие явнополицентри-
ческой биоморфы, описанной в Северном Казах-
стане, не отмечено. Партикуляция происходит в 
старом генеративном состоянии без омоложения 
партикул. Самоподдержание ценопопуляций осу-
ществляется только семенным способом. Семена 
прорастают в нарушенных локусах ценоза, и по-
тому доля прегенеративных растений (j, im) нахо-
дится в прямой зависимости от степени его нару-
шенности.

Прорастание семян надземное (рис. 1). Над-
земная часть проростка (р) представлена розеточ-
ным побегом с широкоовальными цельнокрай ны-
ми семядолями на черешках до 1.5 см. Первый на-
стоящий лист треугольной формы с крупногород-
чатым краем на черешке длиной до 3.5 см. В под  -
земной части развивается главный корень длиной 
до 3 см. Начиная с 2–3-го листа, развивают ся ли-
стья иной формы, семядоли отмирают. Расте ние 
переходит в ювенильное состяние. В пазухах зе -
леных листьев и семядолей закладываются почки.

В ювенильном (j) состоянии моноподиально 
нарастающий розеточный побег несет 1–2 длинно-
черешковых (до 6 см) продолговато-яйцевидных 
листа с городчатым краем длиной 0.4–1.9 см. Лис-
торасположение очередное: в верхушечной почке 
побега 4 листовых зачатка имеют неравное разви-
тие. Подземная часть растения длиной до 4.5 см 
представлена гипокотилем и главным корнем, вет-
вящимся до 2 порядка. Ниже гипокотиля, в сред-
ней части главного корня, формируется клубень 
диаметром до 0.3 см. С появлением на побеге ли-
стьев иной формы растение переходит в имматур-
ное состояние в год прорастания или на следую-
щий год. К концу вегетативного периода розеточ-
ные листья годичного прироста засыхают; за счет 
контрактильной деятельности главного корня 
происходит втягивание базальной части побега в 
почву. Начинается формирование эпигеогенного 
корневища.

Имматурное (im) растение – однопобеговая 
особь. На моноподиальном розеточном побеге 
развивается 1–3 листа (длиной 1.5–9.5 см, шири-
ной 2–6.6  см) широкояйцевидной формы с го-
родчатым краем и сердцевидным основанием на 
длинных (до 22 см) черешках. В верхушечной поч-
ке побега сохраняется очередное расположение 
4–5 (до 7) зачаточных листьев: 3–4 (до 6) чешуе-
видных с недоразвитой листовой пластинкой, слу-
жащие покровом для следующих 1–2 зачатков с 
хорошо развитой листовой пластинкой. Подзем-
ная часть представлена корневищем, покрытым 
чешуевидными листьями и остатками розеточных 
листьев, и главным корнем, рост которого к концу 
состояния прекращается. Корневище толщиной 
0.2–0.4 см и длиной до 4 см состоит из годичных 
приростов первичного побега. На нем развивают-
ся придаточные корни длиной до 7 см с клубнями 
в средней части. Имматурное состояние длится 
2–4 года (редко до 7 лет). На 4–6-й год жизни в 
верхушечной почке побега расположение зачат-
ков листьев меняется на перекрестно-супротив-
ное (парное), развиваются листья взрослого типа. 
Особь переходит в следующее состояние. 

В виргинильном (v) состоянии на полици-
клическом моноподиальном розеточном побеге 
образуется 1 пара длинночерешковых (до 36 см) 
листьев взрослого типа: листовая пластинка тре-
угольной формы, с глубокосердцевидным основа-
нием и городчатым краем, длиной и шириной до 
13 см. Емкость верхушечной почки побега увели-
чивается до 5–8 пар листовых зачатков, из кото-
рых первые 2–3 пары не имеют развитой листовой 
пластинки (покровная функция), далее распола-
гаются 2–3 пары зачатков листьев и 1–2 пары уз-
ких недифференцированных зачатков. Ежегодный 
прирост розеточного побега состоит из 4–5 ме-
тамеров с чешуевидными листьями и 1 (редко 2–3) 
метамера с зелеными розеточными листьями. 
В под земной части эпигеогенное корневище утол-
щается до 0.8 см и удлиняется до 5 см за счет роста 
первичного розеточного побега и ежегодного втя-
гивания его годичных приростов. Придаточные 
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корни достигают в длину 20 см, на них образуются 
клубни до 1.3 см в диаметре. Продолжительность 
состояния 2–6 лет. В 6–12-летнем возрасте из вер-
хушечной почки полициклического розеточного 
побега развивается полурозеточный побег, и особь 
переходит в молодое генеративное состояние.

Молодая генеративная (g1) особь в надзем-
ной части представлена одним полурозеточным 
моноциклическим побегом длиной 27–67 см и диа-
метром его основания 0.2–0.6 см. Подземная часть 
в 1-й год цветения представлена коротким (до 
5 см) моноподиальным корневищем диаметром до 
0.5 см. Весной развивается розеточная часть побе-
га, состоящая из 3–4 укороченных метамеров с че-
шуевидными листьями и 1 укороченного метамера 
с парой длинночерешковых розеточных листьев 
взрослого типа. В середине июня вытягиваются 
2–4 удлиненных метамера с короткочерешковыми 
зелеными листьями (стеблевыми) и 2–5 верхних 
метамера с сидячими верховыми листьями, в па-
зухах которых развиваются по 7–27 цветков. Па-
зушные цветки образуют частное соцветие – мно-
гочленный дихазий. Совокупность дихазиев со-
ставляет верхушечное соцветие – колосовидный 
открытый тирс, первый нижний метамер которого 
самый длинный, по направлению к верхушке побе-
га длина последующих метамеров последовательно 
уменьшается. На 1–2 метамерах, под верхушечным 
соцветием, из пазух листьев возможно развитие 
1–4 паракладий длиной 7.5–32 см, состоящих из 
2–4 метамеров с пазушными цветками. Совокуп-
ность верхушечного и боковых соцветий образуют 
синфлоресценцию – открытую кисть из тирсов. 

Удлиненная часть побега в конце вегетации 
от мирает, его розеточная часть с чешуевидными 
листьями, в пазухах которых располагаются почки, 
втягивается в почву и входит в состав корневища. 
Эти пазушные почки развиты неодинаково: на 
верхних 2–3 метамерах почки более крупные и со-
стоят из 5–7 пар листовых зачатков, расположен-
ные ниже почки мельче с 3–4 парами зачатков. 
Крупные почки представляют собой почки возоб-
новления, одна из которых прорастает на следую-
щий год с развитием нового полурозеточного по-
бега. Моноподиальное нарастание особи сменяется 
на симподиальное. Оставшиеся нереализованные 
почки не отмирают в течение 2–3 лет и переходят в 
разряд спящих почек, из которых также возможно 
развитие новых побегов.

Особенностью всего генеративного периода 
P. tuberosa в изученных местообитаниях являются 
перерывы в цветении от 1 до 3 лет, когда разви-
вается только розеточный побег неполного разви-
тия по определению И.Г. Серебрякова (1959). Он 
состоит из 3–6 укороченных метамеров с чешуе-
видными листьями и верхней 1–2 парой длинноче-
решковых (розеточных) листьев. Его верхушечная 

почка из 8 пар листовых зачатков отмирает в авгу-
сте. На метамерах в пазухах чешуевидных листьев 
развиваются почки, из которых верхние 2–4 более 
крупные (почки возобновления), впоследствии да-
ющие начало новым побегам. В изученных цено-
популяциях доля временно нецветущих особей 
(g*) в каждом генеративном состоянии составляет 
в среднем около половины от всех генеративных 
растений в каждой группе (рис. 2). Исключением 
является ЦП 4, в которой среди генеративных рас-
тений временно нецветущие особи преобладают.

Но симподиальное корневище чаще формиру-
ется уже в прегенеративном периоде. Молодые 
особи (im – v) с моноподиальным побегом встре-
чаются редко. Уже в имматурном состоянии в ре-
зультате выпаса и сенокошения повреждается вер-
хушка первичного побега. Из ближайшей пазуш-
ной почки возобновления, расположенной на 
прошлогоднем приросте, формируется побег 
II порядка. Если не происходит повторного по-
вреждения, то побег нарастает моноподиально. Но 
чаще повреждения повторяются, и уже в прегене-
ративном периоде формируется симподиальное 
корневище, состоящее из годичных приростов 
первичного и побегов n-го порядка. К концу моло-
дого генеративного состояния (g1) симподиальное 
корневище длиной до 6 см и диаметром до 1.6 см 
состоит из базальных частей розеточных и полу-
розеточных побегов, последовательно сменяющих 
друг друга, покрыто длинными придаточными 
корнями, на концах некоторых из них развивают-
ся клубни до 2 см в диаметре. Дистальная часть 
корневища (участок первичного побега) начинает 
разрушаться. Молодое генеративное состояние 
длится 3–7 лет. В 9–15-летнем возрасте формиру-
ется куст за счет развития двух и более побегов из 
почек возобновления и(или) спящих почек на по-
бегах предыдущих порядков. Растение переходит в 
зрелое генеративное состояние.

Зрелая генеративная (g2) особь – куст из 1–2 
полурозеточных длиной до 134  см и 1–2 розе-
точных моноциклических побегов. Структура 
 полурозеточного побега в основном не меняется, 
проис ходит увеличение числа укороченных мета-
меров с чешуевидными листьями до 7–10, удли-
ненных метамеров до 5, верхних с цветками до 
6 метамеров. Увеличение числа базальных укоро-
ченных метамеров связано с развитием побегов 
главным образом из спящих почек, нарастающих 
2–3 года и имеющих в своем составе до 15 пар за-
чатков. Из-за одновременного развития несколь-
ких побегов в подземной части происходит раз-
ветвление корневища. Оно разрастается в длину 
до 11 см и диамет ре до 2 см. Корневище продолжа-
ет разрушаться с дистального конца, поэтому 
определение абсолютного возраста растения не-
возможно. Но тем не менее бóльшая часть корне-
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вища в хорошем состоянии, оно покрыто много-
численными длинными придаточными корнями с 
клубнями до 3 см в диаметре. На остатках побегов 
последних 2–3-х лет располагаются множество 
крупных спящих почек. Судя по числу остатков 
побегов, состояние длится не менее 5–9 лет. Диа-
метр куста составляет 1.5–4 см. Из-за усиливаю-
щихся процессов отмирания в центре корневища 
образуется полость, и особь распадается на 2–3 
партикулы. Образуется плотный клон.

Особь старого генеративного (g3) состоя-
ния – клон, состоящий из партикул. В надземной 
части партикула представлена 1 полурозеточным 
побегом. По длине и структуре генеративного по-
бега особи сходны со средневозрастными растени-
ями. На корневище длиной 3–9.5 см и диаметром 
до 2 см находятся 3–4 крупные почки на остатках 
побегов 2–3-х последних лет. Точное определение 
длительности состояния невозможно из-за разру-
шенности корневища, но можно предположить, 
что не более 2–4 лет. Прекращение цветения особи 
означает переход в субсенильное состояние.

Субсенильная (ss) особь – партикула с 1 (ред-
ко 2) розеточным побегом (5–6 метамеров с чешуе-
видными и 1–3 метамера с розеточными листья-
ми), в верхушечной почке которого насчитывается 
5–8 пар зачаточных листьев, как и у виргинильной 
особи. Нарастание корневища симподиальное, но 
возможен и моноподиальный рост розеточного 
побега в течение 2–3-х лет. Основная часть корне-

вища разрушена, отмечается не более 1–2 живых 
почек. Длительность состояния 2–4 года. На за-
вершающем этапе онтогенеза у особи происходит 
окончательный возврат к моноподиальному росту 
и очередному листорасположению на побеге. Рас-
тение переходит в сенильное состояние. 

Сенильная (s) особь – партикула с 1 розеточ-
ным побегом, состоящим из 4–5 метамеров с че-
шуевидными и 1–2 листьями имматурного типа. 
Побег развивается из почки на остатке корневища, 
моноподиальный рост его продолжается 1–3 года 
и особь отмирает.

В результате изучения развития P. tuberosa на 
юге Сибири, выявлено, что для особи характерно 
образование в основном моноциклического полу-
розеточного побега. Формирование дицикличе-
ских побегов возможно, но появляются они толь-
ко у 15–30 % особей от общего числа генеративных 
особей в ЦП; одна особь может одновременно раз-
вивать оба типа побегов. Единично было отмечено 
появление полициклических полурозеточных по-
бегов, когда розеточная часть побега моноподи-
ально нарастает в течение 2–3-х лет, и только на 
3–4 год развивается его удлиненная часть. В случае 
дициклического побега перерывы в цветении свя-
заны с цикличностью развития: в 1-й год появля-
ется розеточный побег, состоящий из 4–6 метаме-
ров с чешуевидными и 1–2 метамеров с розеточ-
ными листьями, а на 2-й год – удлиненная часть 
побега с верхушечным соцветием. В случае с моно-

Рис.  2.  Онтогенетические спектры ценопопуляций 
P. tuberosa. 
По оси Х – онтогенетические состояния; по оси Y – про-
центное содержание особей.
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циклическими побегами перерывы в цветении у 
P. tuberosa связаны с развитием розеточного побе-
га неполного цикла, что обусловлено, видимо, осо-
бенностями закладки генеративной сферы побега. 
Анализ собранного нами гербария показал, что в 
изученных ЦП формирования соцветий в почках 
летом не происходит. Следовательно, закладка бу-
тонов происходит весной и зависит как от погод-
ных условий в этот период, так и от жизненности 
особи. При неблагоприятных условиях из почки 
развертывает ся розеточный побег, у которого осе-
нью верхушечная почка может отмереть (побег не-
полного развития) или сохраниться до следующе-
го года и сформировать генеративную сферу буду-
щего полурозеточного побега (дициклический 
полурозеточный побег). Наши данные согласуют-
ся с работой Н.М. Григорьевой (1994), в которой 
сообща ется о закладке генеративной сферы ди-
цик лического побега в апреле–мае.

Анализ хода онтогенеза в различных место-
обитаниях показал, что быстрее развиваются рас-
тения в составе лесного суходольного разнотрав-
но-злакового луга (ЦП 2): первое цветение наблю-
дается в 6–8-летнем возрасте особи. Чуть позже (в 
7–9-летнем возрасте) оно наступает в условиях 
остепненного разнотравно-злакового луга на 
опушке смешанного леса (ЦП 1). В остальных мес-
тообитаниях (ЦП 3, 4, 5) переход в генеративное 
состояние более растянутый и происходит в 
6–12-летнем возрасте. Особи постгенеративного 
периода представлены во всех ценопопуляциях, 
кроме ЦП 2, где отсутствуют сенильные растения. 

Таким образом, в условиях Горного Алтая, в 
Хакасии и Туве P. tuberosa образует короткокор-
невищную жизненную форму в процессе полно-
го сложного онтогенеза В-типа (Жукова, 1995). 
В 6–12 лет растение зацветает, и моноподиальный 
тип нарастания сменяется на симподиальный. Для 
генеративного периода характерны перерывы в 
цветении (1–3 года), когда развиваются моноци-
клические розеточные побеги неполного цикла. 
Генеративный период с учетом перерывов в цвете-
нии длится не менее 10–20 лет, из которых полови-
на срока приходится на зрелое генеративное со-
стояние. На юге Сибири основная структурная 
единица цветущей особи – монокарпический по-
лурозеточный моноциклический побег в отличие 
от западной части ареала (Калужская область, Се-
верный Казахстан), где особь чаще развивает ди- 
и трициклические побеги. Партикуляция проис-
ходит в конце генеративного периода: компактные 
клоны состоят из старых цветущих и нецвету-
щих партикул. Постгенеративный период длится 
3–7 лет. Общая продолжительность онтогенеза 
20–40 лет. Способ возобновления семенной, веге-
тативного разрастания с образованием явнополи-
центрических особей не наблюдалось. 

При анализе онтогенетической структуры це-
нопопуляций P. tuberosa в качестве фитоценотиче-
ской счетной единицы использовалась особь до ее 
распада (j–g2) или партикула (g3, ss, s). Изученные 
ценопопуляции нормальные: ЦП 1, 3, 4, 5 полноч-
ленные; ЦП 2 неполночленная, в спектре отсут-
ствуют ювенильные и сенильные особи. В ценопо-
пуляциях выявлены три типа онтогенетических 
спектров: левосторонний (ЦП 3, 4), центрирован-
ный (ЦП 5) и бимодальный (ЦП 1, 2) (см. рис. 2). 

Левосторонний спектр развивается на остеп-
ненном злаково-люцерновом лугу (ЦП 3) и в ко-
выльно-овсецовой степи (ЦП 4) в условиях значи-
тельного антропогенного воздействия. Обе цено-
популяции располагаются на склонах: ЦП  3 на 
середине склона, ЦП 4 в нижней его части. Осо-
бенностью остепненного злаково-люцернового 
луга (ЦП 3) является высокое проективное покры-
тие Medicago falcata (70 %), что объясняется под-
севом семян этого вида для улучшения качества 
травостоя. Особи ЦП 4 произрастают на косимом 
участке степи в нижней части склона. В результате 
посевных мероприятий и ежегодных сенокосов 
происходит нарушение дерновины Helictotrichon 
desertorum и Stipa capillata, что способствует увели-
чению прегенеративных особей в составе ценопо-
пуляций и формированию пика на группе имма-
турных особей: в ЦП 3 – 44.8 %, в ЦП 4 – 38.8 %. 

Бимодальный спектр формируется на остеп-
ненном разнотравно-злаковом лугу на опушке 
леса (ЦП 1) и лесном суходольном злаково-разно-
травном лугу (ЦП 2). Этот тип спектра отражает 
волнообразно-сукцессионный характер развития 
ценопопуляций. На лугах происходит умеренный 
выпас, способствующий незначительному выби-
ванию травостоя, что обеспечивает успешное се-
менное возобновление. В результате в левой час-
ти спектра формируется пик на молодых генера-
тивных особях (особи новой генерации) в ЦП 1 
(14.8 %) и ЦП 2 (27.3 %). Второй пик приходится на 
группу субсенильных особей (особи предыдущей 
генерации): 30 % в ЦП 1 и 24 % в ЦП 2. При этом 
левые части спектров различаются: в ЦП 1 отме-
чается многовершинность, а в ЦП 2 численность 
онтогенетических групп плавно повышается до 
молодого генеративного состояния. Это свиде-
тельствует о более выровненных условиях на лес-
ном лугу по сравнению с опушкой леса. Отсут-
ствие сенильных растений в ЦП 2 связано с бы-
стрыми темпами старения генеративных особей в 
условиях затенения и хорошего увлажнения поч-
вы и с быстрым выпадением из ценоза сенильных 
особей.

Центрированный спектр ценопопуляции фор-
мируется на остепненном разнотравно-стоповид-
но-осоковом лугу (ЦП  5), который длительное 
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время не используется под сенокос. Максимум в 
спектре образуют средневозрастные генеративные 
растения (29.9 %). В этих условиях увеличивается 
доля корневищных и плотнодерновинных злаков, 
а также происходит развитие мощного травостоя. 
В результате прорастание семян P. tuberosа затруд-
нено. С повышением жизненности взрослеющих 
особей происходит постепенное накопление гене-
ративных особей, достигая максимума на зрелых 
генеративных растениях.

Таким образом, онтогенетический спектр 
 ценопопуляций P.  tuberosа зависит от степени 
 антропогенного воздействия на ценоз. При уме-
ренном воздействии развивается бимодальный 
спектр, отражающий волнообразно-сукцессион-
ные изменения состава ЦП. Усиление антропоген-
ного влияния на ценоз (сенокосы, агротехниче-
ские мероприятия) способствует улучшению усло-
вий для прорастания семян и развития молодых 
особей прегенеративного периода и формирова-
нию левостороннего спектра ЦП. При отсутствии 
антропогенного фактора в течение нескольких лет 
у ЦП развивается центрированный спектр с мак-
симумом на средневозрастных генеративных рас-
тениях. 

По классификации “дельта–омега” Л.А. Живо-
товского (2001) ценопопуляции распределились 
следующим образом (рис. 3). Ценопопуляции с ле-
восторонним спектром (ЦП 3 и 4) относятся к мо-
лодым. Из ценопопуляций с бимодальным спект-
ром (ЦП 1 и 2) ЦП 2 переходная, а ЦП 1 находится 
на границе и фактически перешла в группу ста-
рых. ЦП 5 с центрированным спектром также име-
ет пограничное положение, ее можно отнести к 
зрелой.

Рис. 3. Распределение ценопопуляций зопника в коор-
динатах “дельта–омега”.
Δ – индекс возрастности; ω – индекс эффективности; 1 – 
ЦП 1; 2 – ЦП 2; 3 – ЦП 3; 4 – ЦП 4; 5 – ЦП 5. 

Оценка состояния ЦП проводилась по мето-
дике Л.Б. Заугольновой (1994) по комплексу орга-
низменных и популяционных параметров. Песси-
мальное состояние ЦП соответствует наименьшим 
значениям как популяционных, так и организмен-
ных параметров. В определении оптимального со-
стояния ЦП существует два подхода: 1 – опти-
мального состояния ЦП достигает при наиболь-
ших значениях всех параметров; 2 – оптимум ЦП 
возможен при средних значениях популяционных 
и организменных параметров. В связи с тем, что 
P. tuberosa – вид с небольшим проективным по-
крытием, имеющий подчиненное положение в це-
нозе, более корректен второй подход. Результаты 
оценки состояний ценопопуляций представлены 
на лепестковых диаграммах (рис. 4).

Комплексная   оценка   ценопопуляций 
(табл. 1, 2) показала, что к оптимальному состоя-
нию приближается ЦП 1 (остепненный разнотрав-
но-злаковый луг), которая в условиях умеренного 
выпаса имеет наибольшие среди изученных ЦП 
популяционные параметры (17 баллов) и при до-
статочной влажности почвы (опушка леса) цвету-
щие особи вида достигают среднего уровня разви-
тия (15 баллов). ЦП 2 и 4 характеризуются высо-
кими показателями организменного уровня и 
низкими значениями популяционных параметров. 
Влажные и богатые почвы на лесном суходольном 
лугу (ЦП 2) и в ковыльно-овсецовой степи (ЦП 4), 
расположенной в нижней части склона, способ-
ствуют развитию мощных взрослых особей. В ре-
зультате организменный уровень ЦП 2 оценивает-
ся в 21 балл, а ЦП 4 – в 18 баллов. Но в то же время 
затенение в лесу снижает плотностные характери-
стики ЦП 2, и в итоге популяционные параметры 
составляют в совокупности 14 баллов. В ЦП 4 на-
рушенность ценоза способствует увеличению чис-
ла прегенеративных растений, за счет чего увели-
чивается плотность ЦП. Однако уменьшение доли 
генеративных растений вызывает снижение эф-
фективности (ω) ЦП. В конечном счете суммарная 
оценка популяционных параметров ЦП 4 снижа-
ется до 13 баллов. На злаково-люцерновом лугу 
(ЦП 3) из-за значительной нарушенности ценоза 
ценопопуляция хорошо возобновляется и имеет 
средние популяционные показатели (в сумме 
15 баллов), но из-за расположения на склоне поч-
венное увлажнение недостаточно, что отрицатель-
но сказывается на параметрах цветущих особей 
(12 баллов).

На остепненном разнотравно-стоповидно-
осоковом лугу (ЦП 5) при отсутствии пастбищ-
ного воздействия развиваются высокий травостой 
(до 120 см) и плотная дерновина злаков. Задер-
нованность ценоза препятствует прорастанию 
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 семян, что негативно влияет на возобновление и 
на плотностные характеристики (М и Ме). Виды 
разнотравья успешно конкурируют с P. tuberosa за 
почвенные ресурсы, в результате чего его цвету-
щие особи не достигают больших размеров. Пре-
обладание временно нецветущих особей среди ге-

Рис. 4. Оценка состояния ценопопуля-
ций P. tuberosa (баллы) по организмен-
ным и популяционным признакам.
Организменные признаки: Hпоб – дли-
на побега; Lпл – длина листовой пла-
стинки; Nцв – число цветков в частном 
соцветии; Biom – биомасса особи; RU – 
репродуктивное усилие. Популяцион-
ные признаки: М – плотность особей в 
ЦП; Ме – эффективная плотность ЦП; 
ω – эффективность ценопопуляции; 
Iвоз – индекс возобновления; Iген – ин-
декс генеративности  ценопопуляций.

Таблица 1
Организменные параметры генеративных растений P. tuberosа (среднеарифметические значения)

Номер 
ЦП

Длина 
побега, см 

Длина листовой 
пластинки, см

Число цветков 
в частном 

соцветии, шт.
Биомасса 
особи, г

Репродуктивное 
усилие 

Суммарная оценка 
параметров ЦП, 

баллы

1 67.6 6.4 14.4 5.6 0.26 15
2 77.8 10.3 19.9 8.8 0.15 21
3 45.7 6.7 17.8 4.8 0.28 12
4 41.5 8.6 17.1 8.7 0.24 18
5 51.1 9.2 12 6.7 0.18 12

Таблица 2
Популяционные параметры ценопопуляций P. tuberosа (среднеарифметические значения)

Номер 
ЦП

Плотность особей 
в ЦП, шт./м2

Эффективная 
плотность ЦП

Эффективность 
ценопопуляции

Индекс 
возобновления 

Индекс генера-
тивности 

Суммарная оценка 
параметров ЦП, 

баллы

1 11.8 5.5 0.47 0.26 0.31 17
2 4.95 3.1 0.62 0.22 0.54 14
3 12.3 4.1 0.33 0.72 0.17 15
4 8 3.2 0.4 0.59 0.23 13
5 4.2 2.9 0.7 0.2 0.68 14

неративных растений подтверждает низкий ор-
ганизменный уровень ЦП. В результате ЦП  5 
характеризуется низкими значениями популя-
ционных (14 баллов) и организменных (12 баллов) 
параметров и находится в пессимальном состо-
янии.



64

На юге Сибири в степных сообществах и 
остепненных лугах P. tuberosa в ходе сложного он-
тогенеза В-типа (Жукова, 1995) образует коротко-
корневищную жизненную форму, относящуюся к 
моноцентрическому типу биоморф. Формирова-
ния явнополицентрических особей, описанных в 
Северном Казахстане, не происходит. В 6–12 лет 
растение зацветает. Генеративный период длится 
10–20 лет и характеризуется перерывами в цвете-
нии. Основная структурная единица генеративной 
особи – моноциклический монокарпический по-
лурозеточный побег. Появление ди- и полицикли-
ческих побегов отмечается у небольшого числа 
генеративных особей. Общая продолжительность 
онтогенеза 20–40 лет. Способ возобновления се-
менной. В зависимости от нарушенности ценоза у 
ценопопуляции P. tuberosа формируется три типа 
онтогенетических спектров. Значительная нару-

шенность ценозов способствует развитию моло-
дых особей и формированию левостороннего 
спектра. В условиях умеренного выпаса ценопопу-
ляции имеют бимодальный спектр с пиками на 
молодых и старых нецветущих растениях. В мало-
нарушенном сообществе у ценопопуляции образу-
ется центрированный спектр с пиком на зрелых 
генеративных особях. Оптимального состояния 
ценопопуляции вида достигают в умеренно нару-
шенных, хорошо освещенных и достаточно увлаж-
ненных местобитаниях. Этим условиям соответ-
ствуют остепненные долинные луга со средней 
пастбищной нагрузкой.

Работа выполнена в рамках государственно-
го  задания Центрального сибирского ботаниче-
ского сада СО РАН по проекту №  АААА-А17- 
117012610053-9.
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