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ОНТОГЕНЕЗ И ЖИЗНЕННАЯ ФОРМА ACONITUM KRYLOVII
(RANUNCULACEAE) – ЭНДЕМИКА ГОРНОГО АЛТАЯ
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Описан онтогенез редкого вида флоры Сибири, эндемика горного Алтая – Aconitum krylovii Steinb. На на-
чальных этапах онтогенеза жизненная форма особей стержнекорневая, взрослые особи являются длин-
нокорневищными. Длиннокорневищная жизненная форма для видов рода Aconitum приведена впервые. 
В естественных ценозах Алтая совместно с A. krylovii произрастает Aconitum septentrionale Koell., морфо-
логически очень сходный с A. krylovii. Показаны признаки, по которым эти два вида можно различать на 
разных этапах онтогенеза.
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Ontogenesis of a rare species of fl ora of Siberia, endemic of mountain Altai, Aconitum krylovii Steinb. is described. 
At the initial stages of ontogenesis the life-form of individuals are the short-rhizomatous, adult individuals are the 
long-rhizomatous. Th e long-rhizomatous life-form to species of the genus Aconitum described for the fi rst time.  
In natural cenosis of Altai together with A. krylovii Aconitum septentrionale morphologically very similar to 
A. krylovii grows. Signs on which this two species can be distinguished at diff erent stages of ontogenesis are shown.
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Aconitum krylovii Steinb. – редкий вид фло-
ры  Сибири, эндемик горного Алтая. Основная 
часть ареала расположена в пределах Республики 
Алтай, в Горно-Алтайском флористическом райо-
не (Флора Сибири, 1993). Единичные местонахож-
дения зарегистрированы в Алтайском крае, в Вос-
точном Казахстане, в западной части Тувы (Щего-
лева, Эбель, 2005; Луферов, 2014). В Алтайском 
крае A. krylovii внесен в “Красную книгу” как ред-
кий эндемичный вид, охраняется в заказнике 
 “Каскад водопадов на р.  Шинок” (южная часть 
Солоне шенского р-на, на границе с Республикой 
Алтай) (Красная книга…, 2006). Произрастает в 
негустых горных лесах, на луговых склонах, лес-
ных лугах, редко поднимается выше границы лес-
ного пояса (Флора СССР, 1937; Флора Сибири, 
1993). 

Вид мало изучен. Краткое описание побего-
вой системы для близкородственных A. krylovii 

 видов рода приведено в монографии С.Н. Зиман 
(1985). Некоторые аспекты биологии вида изуча-
лись в интродукции (Семёнова, 2007). Сведений 
об онтогенезе A. krylovii в естественных условиях 
обитания, а также данных о численности, структу-
ре и состоянии природных ценопопуляций вида в 
литературе не обнаружено.

В настоящей работе по материалам, собран-
ным в естественном местообитании вида на Алтае, 
приводится описание онтогенетических состоя-
ний A. krylovii и обсуждается вопрос о жизненной 
форме вида.

Периодизация онтогенеза и выяснение жиз-
ненной формы особей – необходимый этап для ис-
следования структуры ценопопуляций вида. Ха-
рактер жизненной формы особей позволяет уста-
новить объем счетной единицы при изучении 
онтогенетического состава ценопопуляций, что 
также входило в задачу нашего исследования.
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Одна из сложностей изучения онтогенеза 
A. krylovii в естественных ценозах Алтая заключа-
ется в том, что в растительных  сообществах этот 
вид произрастает совместно с Aconitum septentrio-
nale. Оба вида относятся к  секции Lycoctonum DC. 
рода Aconitum, которая объединяет корневищные 
акониты. Морфоло гически оба вида крайне сход-
ны и по надземным побегам хорошо различимы 
только генератив ные особи во время цветения – у 
A. krylovii цвет ки желтые, соцветие простое, почти 
неразвет вленное, у A. septentrionale цветки грязно-

фио летового цвета и сильно разветвленное соцве-
тие. Исследователи отмечают, что начальные этапы 
онтогенеза у всех видов секции Lycoctonum сход-
ны и “…по морфологическим особенностям про-
ростков и ювенильных растений близки к све  де-
ниям о A. excelsum Reichb.*” (Зиман, 1985, с. 74). 

Поэтому еще одной из задач исследования был 
поиск признаков, которые позволяли бы различать 
растения этих двух видов в прегенеративном/пост-
генеративном состояниях и генеративные особи до 
их зацветания. 

* В настоящее время Aconitum septentrionale Koell (Черепанов, 1995).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал для периодизации онтогенеза 

A. krylovii был собран в северо-западной части Рес-
публики Алтай, в окрестностях с. Камлак Шеба-
линского района (51°37′32″ с.ш., 86°45′15″ в.д), на 
участке соснового леса, расположенного на севе-
ро-восточном склоне. Сосновый лес разновозраст-
ный, с примесью березы, с разреженным подлес-
ком из кустарников, травостой по составу папо-
ротниково-осочково-вейниковый. На участке в 
значительном обилии произрастают как A. krylovii, 
так и A. septentrionale.

Растения аккуратно выкапывали, измеряли и 
гербаризировали для дальнейшего анализа. Изме-
ряли высоту побегов, длину и ширину листовых 

пластинок, длину и разветвленность соцветий, 
размеры элементов подземной сферы особей, чис-
ло гипогеогенных побегов. В отдельных случаях 
выполняли зарисовку схемы распределения побе-
гов в составе взрослых особей. Проанализировано 
около 200 особей A. krylovii и около 50 особей, пре-
имущественно прегенеративных, A. septentrionale. 
При выделении онтогенетических периодов и со-
стояний у A. krylovii использовали представления 
школы Работнова–Уранова о возрастных состоя-
ниях у растений (Смирнова и др., 1976).

Рис. 1–4 выполнены на основе гербарных об-
разцов особей с помощью сканирующего прибора 
Herbscan (ЦСБС СО РАН, г. Новосибирск).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Прежде чем перейти к описанию онтогенети-

ческих состояний A. krylovii, следует остановиться 
на жизненной форме этого вида. Жизненные фор-
мы многолетних травянистых растений определя-
ются совокупностью строения их надземных и 
подземных частей. По характеру надземных побе-
гов все корневищные виды аконитов секции Ly-
coctonum DC. сходны. Надземные побеги в этой 
группе видов укороченные вегетативные и удли-
ненные репродуктивные, полурозеточные, поли-
циклические. Базальная часть годичных побегов 
формирует эпигеогенное корневище (Серебряко-
ва, Полынцева, 1974; Михайловская, 1976; Зиман, 
1985; Барыкина, 2005; Семёнова, 2007). 

Подземные органы корневищных видов ако-
нитов описывают как “сетчатое” или “дырчатое” 
корневище, возникающее в результате срастания 
“тяжей”, “шнуровидных корней” или “корневых 
мочек”, или как систему корневища, связанного с 
главным корнем, в результате “переплетения” и 
“срастания” корневых мочек (цит. по: Серебряко-
ва, Полынцева, 1974). Одни авторы весь подзем-
ный орган растения считают корневищем, дру-
гие  – корнем, расчлененным на вертикальные 

тяжи, свободные или анастомизирующие (цит. по: 
Михайловская, 1976).

Подземные органы A. krylovii в литературе 
описываются крайне немногословно: “Корневище 
покрыто черными корневыми мочками” (Флора 
СССР, 1937, с. 206), “Корневище 5–8 мм толщиной” 
(Флора Сибири, 1993, с. 135), “Корневище много-
летнее, внизу с переплетенными и частично срос-
шимися между собой корневыми мочками…” (Во-
рошилов, 1967, с. 36), “…Базальные части главного 
и боковых побегов, погружаясь в почву, образуют 
эпигеогенные ветви каудекса. Придаточные корни 
развиваются в конце ювенильной фазы и посте-
пенно сменяют систему главного корня” (Зиман, 
1985, с. 75). “Корневая система представлена кор-
невищем, внизу которого переплетены вертикаль-
ные корни, которые частично срастаются корне-
выми мочками…” (Семёнова, 2007, с. 281). 

Природу “сетчатой” структуры подземных 
 органов корневищных аконитов на примере ти-
пичных представителей секции Lycoctonum DC. 
Aconitum orientale Mill. и A. septentrionale изучили 
и  описали Р.П.  Барыкина с коллегами (1976) и 
И.С. Михайловская (1976). “Сетчатая” структура 
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подземного органа формируется в результате раз-
рушения сильно развитых паренхимных тканей в 
сердцевине и первичных лучах корня и стебля. На 
стеблевой части подземного органа отмирают и 
выкрашиваются старые пазушные почки. В ре-
зультате этих процессов обнажаются проводящие 
пучки, которые и образуют “сетку”. В проводящих 
пучках сохраняется камбий, за счет деятельности 
которого отдельные “тяжи” проводящих пучков 
сохраняются длительное время и служат не только 
проводящими, но и запасающими, и всасывающи-
ми органами. Такой геофильный орган продолжа-
ет нарастать как в его верхушечной части, так и в 
верхушечной части корня. С возрастом границы 
между стеблевой и корневой частью растения ис-
чезают. В центральной части стеблекорня форми-
руется полость, которая изнутри покрывается 
пробковой тканью. У старых особей происходит 
разрушение и отмирание фрагментов “сетки”, т. е. 
партикуляция стеблекорня, расчленение его на 
вертикальные участки, которые постепенно утра-
чивают связь друг с другом. При наличии почек 
такие партикулы продолжают существовать как 
самостоятельные растения. Одни авторы (Михай-
ловская, 1976) не считают такую партикуляцию 
вегетативным размножением, а рассматривают 
как сенильный этап существования особи, дру-
гие – как обособление корневищных или побего-
вых партикул своеобразной формой вегетативно-
го размножения (Барыкина, 2005).

Структура подземных органов в роде Aconitum 
является одним из систематических признаков, на 
основании которого виды его объединяются в сек-
ции. В настоящее время для многолетних акони-
тов секции Lycoctonum описаны три жизненные 
формы: 1) короткостержнекорневой многолетник 
с полурозеточными полициклическими побегами; 
2) вертикально-корневищные партикулирующие 
многолетники с полициклическими полурозеточ-
ными побегами; 3)  вертикально-корневищные 
партикулирующие многолетники с дициклически-
ми полурозеточными побегами (Барыкина, 2005). 
На начальных этапах онтогенеза все корневищные 
акониты представлены стержнекорневой жизнен-
ной формой (Серебрякова, Полынцева, 1974; Ба-
рыкина и др., 1976).

Наши материалы по онтогенезу A. krylovii по-
зволяют говорить о длиннокорневищной жизнен-
ной форме этого вида, что будет показано ниже 
при описании онтогенетических состояний осо-
бей. В литературе сведения о длиннокорневищных 
видах рода Aconitum отсутствуют.

Латентный период
Этот период в природе автором не изучался, 

сведения приводятся по литературным данным. 
Семена A. krylovii имеют глубокий покой, нужда-

ются в длительной стратификации пониженными 
температурами (0–5 °С), прорастание их начинает-
ся весной при температуре 0–3 °С и продолжается 
на протяжении всего вегетационного сезона. В ус-
ловиях интродукции всхожесть семян составила 
91 % (Семёнова, 2007). По данным И.Ф. Сацыпе-
ровой (1972), в лабораторных условиях семена 
 видов Aconitum секции Lycoctonum всходят через 
3–4 месяца.

Прегенеративный период
Проростки (pl) – растения высотой 6–7 см, 

имеют два длинночерешковых семядольных лис-
та  с широкоовальными листовыми пластинками, 
сердцевидными в основании (рис. 1, pl). Черешки 
на незначительном протяжении срастаются друг с 
другом, образуя трубку, что отмечалось и для дру-
гих видов Aconitum (Барыкина и др., 1976). Гипоко-
тиль короткий, главный корень простой, неветвя-
щийся, проникает в почву на 2–3 см, развивает 
тонкие придаточные корни. В состоянии пророст-
ка растения пребывают весь первый вегетацион-
ный сезон.

В природе проростки разных видов корне-
вищных аконитов не различимы.

Ювенильное состояние (j). Растения высотой 
от 10–15 до 20–25 см, одно-двулистные. Черешки 
листьев чаще голые, реже опушены в нижней час-
ти отстоящими волосками. Листовые пластинки 
округло-сердцевидные, трех-пятираздельные, с 
почти ромбовидными долями, надрезанными на 
зубцы с округлой верхушкой (см. рис. 1, jc). Шири-
на листовых пластинок (4–9 см) почти вдвое пре-
вышает их длину (2–4 см), т. е. длину центральной 
доли. Это соотношение длины к ширине листовых 
пластинок розеточных листьев сохраняется на 
протяжении всего онтогенеза особей. На укоро-
ченном основании годичного побега отмечаются 
1–2 чешуевидных листа с почками возобновления 
в их пазухах. Начинается формирование верти-
кального эпигеогенного корневища. Корневище не 
превышает в длину 10–30 мм, в диаметре 1–4 мм, 
нарастает моноподиально. Главный корень прони-
кает в почву на 5–6 см. Продолжительность состо-
яния – не менее 3–5 лет.

Уже в этом онтогенетическом состоянии у не-
которых особей наблюдается начало формирова-
ния “сетки” вертикального подземного органа. 
У самых крупных экземпляров из почек на корне-
вище появляются гипогеогенные побеги (плагио-
тропные корневища). Они не превышают в длину 
4 см, в диаметре 0.1 см.

Более чем у половины обследованных особей 
ювенильного облика главный корень отсутствует. 
Подземная сфера таких особей представлена вер-
тикальным укороченным корневищем эпигеоген-
ного происхождения, которое формируется на 
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Рис. 1. Aconitum krylovii, прегенеративные особи:
pl, jc, imc, imв – проросток, ювенильная, имматурные особи, семенного (с) или вегетативного (в) происхождения.
гк – главный корень, пк – придаточные корни, мнгл – многолетнее корневище, пкщ – плагиотропные корневища или ги-
погеогенные побеги, пч1 – почки возобновления на многолетнем корневище, пч2 – почки на плагиотропных корневищах, 
впч – верхушечная почка плагиотропного побега, оч – остатки черешков листьев прошлого года, оп – остатки побегов 
прошлых лет.
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верхушке удлиненного плагиотропного корневи-
ща. Иными словами, это особи вегетативного про-
исхождения. И в эпигеогенной, и в гипогеогенной 
части подземной сферы особи развиваются тонкие 
придаточные корни. Диаметр “материнского” пла-
гиотропного корневища составляет 3–4 мм, длина 
его варьирует от 4–5 до 9–15 см. Ювенильные осо-
би вегетативеного происхождения отличаются от 
семенных более крупными размерами побегов и 
листовых пластинок, у них чаще наблюдается раз-
витие не одного, а двух ассимилирующих листьев. 
На рис. 1 не приводится образец ювенильной осо-
би вегетативного происхождения, по структуре 
побегов они сходны с имматурными особями веге-
тативного происхождения.

Так же, как и проростки, ювенильные особи 
разных видов корневищных аконитов плохо раз-
личимы. По сравнению с ювенильными особями 
произрастающего здесь же A. septentrionale, у рас-
тений A. krylovii опушение на черешках (если оно 
есть) не прижатое, а горизонтально отстоящее, во-
лоски довольно длинные, видимые визуально. Для 
A. septentrionale характерно опушение прижатыми 
и более короткими волосками (Флора СССР, 1937). 
Листовые пластинки ювенильных растений 
A. krylovii более тонкие, чем у A. septentrionale, что 
может быть обусловлено меньшим числом слоев 
мезофилла (Барыкина и др., 1976). Наличие гипо-
геогенных побегов также свидетельствует о при-
надлежности особи к A. krylovii, но этот признак 
не постоянный. Других явных различий между 
этими двумя видами на данном этапе онтогенеза 
не наблюдается.

В растительном сообществе, где собирался 
материал для исследования, распределение A. kry-
lovii и A. septentrionale неравномерное, образует 
мозаику пятен (скоплений) различной плотности. 
При повидовой дифференциации молодых особей 
внимание обращали на приуроченность особей к 
скоплениям того или другого вида.

Имматурное состояние (im). Высота побегов 
в среднем составляет 40–45 см (от 25 до 50 см). Как 
и в ювенильном состоянии, побеги чаще одиноч-
ные. Ассимилирующих листьев от 1 до 3, у полови-
ны обследованных имматурных особей развива-
ется единственный ассимилирующий лист. Лис-
товые пластинки по форме округло-овальные, 
3–5-раздельные, доли их обратнотреугольные, 
надрезанные на зубцы с заостренными верхушка-
ми (см. рис. 1, im). Длина листовой пластинки со-
ставляет 6–9 см, ширина – 12–20 см. Практически 
у всех особей черешки листьев опушены хорошо 
заметными горизонтально отстоящими волоска-
ми, у единичных экземпляров опушение отсут-
ствует.

Среди почти 40 имматурных растений обна-
ружены единичные особи, имеющие вертикально-

стержнекорневую структуру многолетнего под-
земного органа – стеблекорня. Предположитель-
но,  это особи семенного происхождения (см. 
рис. 1, imc). На эпигеогенной части корневища та-
ких особей многочисленны почки возобновления 
(пч1), обильны придаточные корни. Бóльшая часть 
имматурных растений вегетативного происхожде-
ния и представляют собой партикулы, т. е. отде-
лившиеся фрагменты более взрослых особей (см. 
рис. 1, imв). В основании ортотропного побега и в 
местах формирования на плагиотропном корневи-
ще боковых почек образуются пучки тонких при-
даточных корней (см. рис. 1, пк). Хорошо заметна 
сетчатая структура стеблекорня. 

Экземпляр в нижней части рис. 1 представля-
ет собой имматурную особь, сформировавшуюся 
из верхушечной почки плагиотропного корневи-
ща предыдущего ортотропного побега, остатки 
которого хорошо видны на этом образце (см. 
рис. 1, оп). Длина “материнского” для данной осо-
би плагиотропного корневища составляет около 
14 см, диаметр – 2–3 мм, а продолжительность его 
развития не менее 3 лет. Годичный прирост корне-
вища около 5 см. На этом же экземпляре видно, 
что имматурные особи вегетативного происхож-
дения способны продуцировать собственные ги-
погеогенные побеги, часто всего один. Реализация 
верхушечных почек этих гипогеогенных побегов в 
надземные ортотропные побеги происходит, веро-
ятно, уже в виргинильном онтогенетическом со-
стоянии. 

Возраст имматурных партикул составляет 
2–3 года. Абсолютный возраст семенных имматур-
ных особей не превышает 5–7 лет, т. е. продолжи-
тельность имматурного состояния невелика – 
2–3 года.

Виргинильное состояние (v). Высота побегов 
виргинильных особей достигает 60–70 см, в сред-
нем около 50 см. Побеги одно-двухлистные, часть 
особей развивает 3–4 ассимилирующих листа. 
 Листовые пластинки 8–13 см в длину, 16–20 см в 
ширину, в очертании округлые, глубоко 5–7-раз-
дельные, надрезанные на широкоромбовидные 
зубчатые доли (рис. 2, vс ). На черешках листьев хо-
рошо заметно опушение отстоящими волосками. 
Доли листовых пластинок расположены в одной 
плоскости, не заходят друг на друга, как это описа-
но для взрослых особей A. septentrionale (Флора 
СССР, 1937). С учетом характера опушения череш-
ков это позволяет различать по надземным побе-
гам виргинильные особи этих двух видов при их 
совместном произрастании. У некоторой части 
виргинильных особей A. krylovii опушение череш-
ков очень редкое или отсутствует.

Среди обследованных виргинильных особей 
единичные экземпляры можно отнести к особям 
семенного происхождения (см. рис. 2, экземпляр 
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Рис. 2. Aconitum krylovii, виргинильные особи:
vc, vв – виргинильные особи (с) и вегетативного (в) происхождения; imп – партикула имматурного онтогенетического со-
стояния в составе виргинильной особи. Остальные обозначения см. на рис. 1.
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слева). У таких особей в подземной сфере форми-
руется вертикальный или косовертикальный сте-
блекорень длиной 6–7 см, диаметром в стеблевой 
части до 1  см, с хорошо выраженной сетчатой 
структурой по всей длине. В верхней части стебле-
корня сохраняются почки возобновления (см. 
рис. 2, пч1). Побег нарастает моноподиально. 

Основная масса обследованных виргиниль-
ных особей представлена партикулами вегета-
тивного происхождения, как правило, однопо-
беговыми (см. рис. 2, экземпляры справа). Моно-
подиальный тип нарастания побегов сменяется 
симподиальным. Очередные побеги ди-трици кли-
ческие, отрастают из боковых почек в основании 
побега прошлого года. Остатки ортотропных по-
бегов прошлых лет хорошо различимы на подзем-
ных органах (см. рис. 2, оп). Часть виргинильных 
особей имеют в своем составе 2–3 побега, пред-
ставляющих собой парциальные побеги. 

С появлением ортотропного побега из вер-
хушечной почки плагиотропного гипогеогенного 
побега последний становится “коммуникацион-
ным корневищем” (Смирнова, 1974; Смирнова, 
 Торопова, 1974), связывающим новую парциаль 
с материнской особью. При этом парциали могут 
быть онтогенетически более молодыми, чем ма-
теринская особь, например, имматурными (см. 
рис. 2, особь в центре). 

Эпигеогенный участок корневища виргиниль-
ной особи достигает 1.5–3.0 см в длину, 0.8–1.0 см 
в диаметре. Из почек в базальной части эпигеоген-
ного корневища отрастают очередные гипогеоген-
ные побеги, часто единственный. 

Обращает на себя внимание своеобразная 
структура коммуникационных (плагиотропных) 
корневищ, которые на отдельных участках разъе-
динены продольно на 2–3 тяжа диаметром не более 
1 мм (см. рис. 2, пкщ, экземпляры в центре рисунка 
и справа). На отдельных тяжах сохраняются почки 
возобновления (см. рис. 2, пч2). Вероятно, природа 
такого “расщепления” корневищ та же, что и при 
образовании “сетки” стеблекорня, т. е. отмирание 
и выкрашивание паренхимных тканей гипогеоген-
ного побега. Первые признаки “расщеп ления” пла-
гиотропных корневищ наблюдаются уже у имма-
турных особей – в форме продольных ще левидных 
углублений на гипогеогенных побегах. 

Возраст виргинильных партикул 3–4 года, аб-
солютный возраст виргинильных особей семенно-
го происхождения не менее 10 лет. Установить 
продолжительность виргинильного состояния так 
же, как и прегенеративного периода в целом, не 
представляется возможным. 

Генеративный период 
Этот период начинается с появлением репро-

дуктивных побегов, вероятно, не ранее чем на 

10 год жизни семенной особи. В изученной цено-
популяции все генеративные особи являются веге-
тативно возникшими партикулами, генеративных 
особей семенного происхождения не обнаружено. 
Репродуктивные побеги полурозеточные, удли-
ненные, равномерно облиственные, с верхушеч-
ным простым или слабо разветвленным соцвети-
ем. Укороченная часть побега несет чешуевидные 
листья с пазушными почками и 1–2 длинночереш-
ковых (“прикорневых”) листа, по размерам и фор-
ме листовых пластинок сходных с листьями вир-
гинильных особей. По составу особей, размерам 
репродуктивных побегов и их флоральной зоны, 
по размерам эпигеогенного корневища и гипогео-
генных побегов выделяются молодое, зрелое и 
старое генеративные состояния.

Молодые генеративные особи (g1) в надзем-
ной сфере представлены, как правило, единствен-
ным репродуктивным побегом высотой 110–
160 см, развивают 1–2 “прикорневых” листа , 4–5 
стеблевых листьев, соцветие длиной 4–15 см, про-
стое или несущее в нижней части 2–3 боковые 
 ветви. Генеративные побеги ди-трициклические. 
Эпигеогенная часть корневища g1-особей сетчатой 
структуры длиной 1.5–2.0 см и столько же в диа-
метре (рис. 3, g1). У растений регистрируется до 
четырех гипогеогенных побегов разной длины и 
возраста. Молодые, 1–2-летние, гипогеогенные по-
беги отличаются от более старых светлой окраской 
и целостной структурой. 

Часть g1-особей – двухпобеговые, при этом 
второй побег представляет собой парциаль, как 
правило, имматурного облика (см. рис. 3, g1). Рас-
слоение участков коммуникационных корневищ 
на отдельные тяжи, начавшееся в прегенератив-
ном периоде, усиливается.

Зрелые генеративные особи (g2) в своем со-
ставе могут содержать от 2–4 до 8 генеративных 
побегов и до 4–5 вегетативных, реже представле-
ны единственным генеративным побегом. Высота 
генеративных побегов от 130 до 190  см, число 
“прикорневых” листьев увеличивается до 3–4, 
 стеблевых – до 6. Соцветие длиной 10–15 см, бо-
лее разветвленное, чем у g1-особей, формирует 5–6 
боковых ветвей.

Как и у молодых генеративных особей, побе-
ги в составе особи являются парциалями, сформи-
ровавшимися в результате отрастания и развития 
ортотропных побегов из верхушечных почек гипо-
геогенных побегов (см. рис. 3, g2). Реже дополни-
тельные ортотропные побеги формируются из бо-
ковых почек на эпигеогенном корневище. Побеги 
зрелой генеративной особи ди-тетрациклические. 
Эпигеогенное корневище горизонтальное или ко-
совертикальное, структуры наподобие каудекса 
растения не образуют.
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Рис. 3. Aconitum krylovii, генеративные и постгенеративные особи:
g1, g2, g3 – генеративные особи, соответственно молодая, зрелая, стареющая и их парциальные побеги (imп); ss – субсениль-
ная особь, s – сенильная особь; мнгл – многолетнее корневище субсенильной особи, пкщ – плагиотропные корневища 
субсенильной и сенильной особей.
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Экземпляр двухпобеговой g2-особи представ-
лен на рис. 3, оба ее побега генеративные. Парци-
альный побег по развитию соответствует молодой 
генеративной особи (g1). Хорошо видно расслое-
ние коммуникационного корневища на несколько 
тяжей. Размеры эпигеогенного корневища “мате-
ринской” партикулы: длина 3.0–4.0 см и диаметр 
до 1.5 см. На рис. 4 продемонстрирован экземпляр 
зрелой 3-побеговой генеративной особи (см. 
рис. 4, а). У этой особи сформированы два орто-
тропных парциальных побега и пять растущих ги-
погеогенных побегов. Парциальные побеги по раз-
витию соответствуют имматурному (справа) и 
виргинильному (слева). Приведена также схема 
фрагмента зрелой генеративной особи, включаю-
щей участок старого корневища, две генеративные 
парциали, четыре вегетативных парциальных по-
бега и девять гипогеогенных побегов (см. рис. 4, б). 
У взрослых особей гипогеогенные побеги облада-
ют анизотропией – могут развиваться как плагио-
тропно в приповерхностном слое почвы, так и по-
гружаться в почву до 20 см, и вновь подниматься к 
поверхности почвы.

Взрослая особь представляет собой сложную 
систему ортотропных парциальных и растущих 

гипогеогенных побегов, связанных между собой 
коммуникационными корневищами. 

Старое генеративное состояние (g3). Особи 
2–6-побеговые, состоят из 1–2 генеративных и 1–4 
вегетативных парциалей. Вегетативные парциали 
соответствуют имматурному или виргинильному 
состояниям (см. рис. 3, g3). Появляются также пар-
циали с побегами сенильного облика. Высота гене-
ративных побегов 130–170 см, вегетативных – 45–
50 см, побеги сенильных парциалей – около 20 см. 
Вегетатитвные побеги одно-двухлистные, реже 
развивается до 4 листьев. Генеративный побег не-
сет 1–2 “прикорневых” листа, 4–5 стеблевых, со-
цветие длиной 10–15 см, простое неразветвленное 
или с 2–4 боковыми ветвями. Гипогеогенных по-
бегов разной длины и возраста регистрируется от 
3 до 5. 

Отличить старые генеративные особи от мо-
лодых по надземным побегам часто невозможно, 
но они хорошо различаются по структуре под-
земной сферы. У g3-особей, по сравнению с g1-
особями, более развита эпигеогенная часть кор-
невища и более разветвленная сеть подземных 
корневищ (см. рис. 3). Кроме того, у молодых гене-
ративных особей продолжительность развития 

Рис. 4. Генеративные особи Aconitum krylovii:
а – фрагмент генеративной особи с двумя парциальными побегами; б – схема фрагмента генеративной особи с генератив-
ными, вегетативными и гипогеогенными побегами (пояснения см. в тексте).
гп – генеративный побег, вп – вегетативный побег, пкщ – плагиотропное корневище.
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гипогеогенных побегов до момента реализации в 
ортотропный побег, по-видимому, меньше, чем у 
старых генеративных особей. На рис. 3 у молодой 
g1-особи возраст коммуникационного корневи-
ща, связывающего имматурную парциаль с мате-
ринской, не более 2–3 лет. Возраст коммуникаци-
онного корневища имматурной парциали в соста-
ве g3-особи – не менее 6 лет.

Увеличение продолжительности развития ги-
погеогенных побегов у стареющих генеративных 
особей по сравнению с молодыми, вероятно, гово-
рит о затухании ростовых процессов. Максималь-
ный возраст коммуникационных корневищ или, 
иными словами, продолжительность развития ги-
погеогенных побегов, у старых генеративных осо-
бей составил 8 лет. Средняя длина таких корневищ 
10–17 см, максимальная достигает 40 см. 

Разрушение коммуникационных корневищ 
приводит к обособлению парциальных побегов и 
групп побегов, т. е. к вегетативному размножению 
особей. Вегетативное размножение начинается не 
ранее виргинильного состояния, особенно актив-
но происходит на протяжении генеративного пе-
риода. 

По данным Г.П. Семёновой (2007), в условиях 
культуры семенные растения A. krylovii зацветали 
на 2–3 год жизни и формировали до 6–12 боковых 
генеративных побегов на одном растении. Нали-
чия у растений гипогеогенных побегов автор не 
отмечает. По-видимому, в условиях культуры 
A. krylovii развивается как стержнекорневой мно-
голетник, не образуя гипогеогенных побегов.

Постгенеративный период представлен суб-
сенильным (ss) и сенильным (s) онтогенетически-
ми состояниями.

Постгенеративные особи чаще представлены 
однопобеговыми партикулами (см. рис. 3, ss, s). 
Среди субсенильных особей встречаются 2–4-по-
беговые. На протяжении постгенеративного пе-
риода высота побегов снижается от 65–50 до 35–
20 см, число ассимилирующих листьев уменьша-

ется от 2–5 до 1. Могут наблюдаться возврат к 
моноподиальному типу нарастания побегов (см. 
рис. 3, ss) и появление листьев с листовыми плас-
тинками ювенильной формы и размеров (см. 
рис. 3, s). 

Субсенильные особи по развитию надземных 
побегов сходны с виргинильными, но хорошо раз-
личаются по структуре подземных органов. В под-
земной сфере у постгенеративных особей пре-
кращается образование придаточных корней и 
гипогеогенных побегов. Субсенильные и сениль-
ные партикулы часто формируются на гипогео-
генных побегах, отрастающих из почек, сохра-
нившихся на плагиотропных корневищах или 
их фрагментах (см. рис. 3,  ss,  s). Возраст субсе-
нильных партикул составляет от 3 до 6 лет, се-
нильных – 2–3 года. С учетом продолжительности 
развития гипогеогенных побегов и возраста субсе-
нильных и сенильных партикул продолжитель-
ность постгенеративного периода, вероятно, не 
менее 10 лет.

При совместном произрастании A. septentrio-
nale и A. krylovii постгенеративные особи этих двух 
видов достоверно различимы только по строению 
подземных органов.

Общую продолжительность большого жиз-
ненного цикла длиннокорневищных растений оце-
нивают от 50–70 до 100–150 лет и более (Работнов, 
1950; Смирнова, Торопова, 1974). Продолжитель-
ность онтогенеза A. krylovii, по-видимому, состав-
ляет не менее 50 лет, более половины этого срока 
приходится на генеративный период.

Жизненные формы видов рода Aconitum не-
однократно привлекали внимание исследователей 
(Серебрякова, Полынцева, 1974; Барыкина и др., 
1976, 1977; Ворошилов, 1977; Литвиненко, 1977, 
1997; Зиман, 1980, 1985; Барыкина, 2005; Нестерен-
ко, Колдаева, 2008). Однако длиннокорневищных 
форм до сих пор не описывалось. Вероятно, A. kry-
lovii не попал в поле зрения исследователей в связи 
с ограниченностью своего ареала.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В онтогенезе A. krylovii выделены три онтоге-

нетических периода и девять онтогенетических со-
стояний: проростки, ювенильное, имматурное, 
виргинильное состояния (прегенеративный пери-
од), молодое, зрелое и старое генеративные состо-
яния (генеративный период), субсенильное и се-
нильное состояния (постгенеративный период).

Молодые и старые генеративные особи, а так-
же виргинильные и субсенильные сходны по раз-
витию надземных побегов и хорошо различимы 
только по структуре подземной части особей.

На начальных этапах онтогенеза растения 
пред ставлены стержнекорневой жизненной фор-

мой, начиная с имматурного–виргинильного со-
стояний – длиннокорневищной. Взрослая особь – 
это система надземных ортотропных (парциаль-
ные побеги или парциали), подземных гипогео-
генных побегов и связывающих парциали комму-
никационных корневищ. Ортотропные побеги 
первоначально нарастают моноподиально, с вир-
гинильного состояния – симподиально, форми-
руют вертикальное или косовертикальное эпи-
геогенное корневище, у взрослых особей сетчатого 
строения. Гипогеогенные побеги отрастают из по-
чек в базальной части эпигеогенного корневища, 
продолжительность их подземного развития до 
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8 лет, годичный прирост их составляет до 5 см. Ги-
погеогенные побеги анизотропны, пронизывают 
почву до 20 см. Верхушечная почка гипогеогенно-
го побега реализуется в надземный ортотропный 
побег имматурного или виргинильного состояния. 
Гипогеогенные побеги могут отрастать из старых 
почек, сохранившихся на коммуникационных кор-
невищах. Эти гипогеогенные побеги обычно реа-
лизуются в надземные побеги субсенильного и 
сенильного состояний. 

Коммуникационные корневища в среднем от 
10–15 до 40 см длиной, продолжительность их су-
ществования от 3–4 до 8 лет. Характерная особен-
ность коммуникационных корневищ – продольное 
расщепление их на отдельные тяжи. Первые при-
знаки такого расщепления наблюдаются на гипо-
геогенных побегах имматурных особей. Форми-
рование расщепленных корневищ, по-видимому, 
происходит по тем же причинам, что и формиро-
вание сетчатого стеблекорня, т. е. в результате раз-
рушения и выкрашивания паренхимных тканей 
корневища.

С отмиранием участков коммуникационных 
корневищ происходит обособление парциалей, 
т. е. вегетативное размножение, которое может на-
чинаться уже в виргинильном состоянии, но наи-
более активно – в генеративном периоде. Вегета-
тивное размножение сопровождается неглубоким 
омоложением дочерних особей и преобладает в 
ценопопуляции над семенным.

При изучении онтогенетической структуры 
ценопопуляций вида следует учитывать особенно-
сти жизненной формы особей и в качестве счет-
ной единицы использовать фитоценотическую 
единицу – особь семенного происхождения, веге-
тативно возникшую партикулу или простран-
ственно обособленную парциаль.

При совместном произрастании в ценозах 
обоих видов вегетирующие растения A. krylovii от-
личаются характером опушения черешков листьев 
и структурой листовых пластинок. У A. krylovii 
опушение отстоящими, относительно длинными 
волосками, у A. septentrionale – прижатое, корот-
кими волосками. Листовые пластинки листьев 
A. krylovii , как правило, более тонкие, чем у A. sep-
tentrionale, у взрослых особей их доли расположе-
ны в одной плоскости, не заходят друг на друга, 
как у A. septentrionale. Однако эти признаки не до-
статочно четкие. В большинстве случаев различе-
ние взрослых особей этих двух видов наиболее на-
дежно по структуре подземных органов. 

При определении видовой принадлежности 
проростков, ювенильных растений, а также имма-
турных и виргинильных семенного происхожде-
ния, имеющих стержневой стеблекорень и не об-
разовавших гипогеогенных побегов, следует учи-
тывать горизонтальную мозаику распределения 
этих видов в ценозе, доминирование A. krylovii или 
A. septentrionale в скоплении, к которому приуро-
чены конкретные особи.
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