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Приведены результаты исследований 10 ценопопуляций Hedysarum setigerum Turcz. ex Fisсh. et C.A. Mey. 
на юге Сибири (Горный Алтай, Тува, Прибайкалье). Изучен онтогенез вида в природе и при интродукции, 
в ходе которого формируется стержнекорневая каудексовая жизненная форма. Выявлены три типа онто-
генетических спектров ценопопуляций: центрированный – в ненарушенных ценозах, левосторонний – 
при умеренном выпасе и правосторонний – при сильной рекреационной и пастбищной нагрузке. 
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In the work the results of studying 10 populations of Hedysarum setigerum Turcz. ex Fisch. et C.A. Mey. in the 
South of Siberia (Mountain Altai, Tuva, Baikal coast). Ontogenesis of this species in nature and in introduction 
experiment was studied, during which of the main root caudex life form was formed. Identifi ed three types of 
ontogenetic spectra of populations: centered in a low-disturbed coenosis, left -hand spectrum under moderate 
pasture load, right-hand spectrum under strong pasture load and recreation presure.
Key words: Hedysarum setigerum, the main root caudex life form, polycarpic rossete shoot, coenopopulation ontoge-
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Hedysarum setigerum Turcz. ex Fisсh. et C.A. Mey. 
(копеечник щетинистый) – вид интересный, как в 
таксономическом отношении, так и с точки зрения 
его практического применения. 

Это растение так же, как и другие виды рода 
Hedysarum, служит кормовым, возможно его ис-
пользование и в качестве лекарственного растения 
(Карнаухова, 2017). Копеечники широко применя-
ются в народной медицине благодаря своим про-
тивобактериальным и противовирусным свой-
ствам, что подтверждается современными дан-
ными по биологической активности соединений, 
выделенных из растений этого рода (Неретина, 
2004). В надземной части H.  setigerum найдены 
фла воноиды и их гликозиды, лигнаны и их гли-
козиды, фенолкарбоновые кислоты, алкалоиды и 
стерины (Неретина, 2002а,б; Куприна, 2015). Семь 

из двенадцати флавоноидов, идентифицированнх 
в H. setigerum, проявляют противовирусную ак-
тивность (Куприна, 2014).

По данным Л.И. Малышева и Г.А. Пешковой 
(1984) и на основе собственных данных (табл. 1), 
мы относим H. setigerum к узкоспециализирован-
ным ксеропетрофитам (рис. 1). Вид приурочен к 
петрофитным участкам разнотравно-злаковых и 
злаково-разнотравных степей на юге Сибири (Гор-
ный Алтай, Хакасия, Тува, Иркутская область, Бу-
рятия) и в Северной Монголии (Федченко, 1948; 
Пешкова, 1972, 2001; Конспект…, 2012; Conspec-
tus…, 2014).

Цель работы – изучить онтоморфогенез H. se-
tigerum и структуры его ценопопуляций в есте-
ственных фитоценозах и в условиях интродукции 
Южной Сибири.

© И.Ю. Селютина, Н.А. Карнаухова, 2020
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Таблица 1
Краткая характеристика фитоценозов Hedysarum setigerum

№
ЦП Сообществао Место произрастания сообщества ОПП/ПП, 

% Доминирующий вид

Республика Алтай
1 Деградированная зла-

ково-разнотравная 
петрофитная степь

Онгудайский р-н, окрестности с. Ма-
лый Яломан. Вторая надпойменная 
терраса левого берега р. Катунь. 850 м 
над уровнем моря. Выпас

40/10 Artemisia frigida Willd., Potentilla acaulis L., 
Festuca pseudovina Hack. ex Wiesb.

2 То же Улаганский р-н, окрестности с. Чибит. 
Карбонатная полузакрепленная осыпь. 
Около 1000 м над уровнем моря. Склон 
юго-западной экспозиции крутизной 
до 30°. Выпас

15/6 Potentilla astragalifolia Bunge, P. bifurca L., 
P. acaulis, Artemisia frigida, A. santolinifolia 
Turcz. ex Bess., Orostachys spinosa (L.) 
C.A. Mey., H. setigerum

Республика Тыва
3 Кустарниковая разно-

травно-злаковая пет-
рофитная степь

Эрзинский р-н, правый берег р. Нарын 
в среднем течении. Высота 1760 м над 
уровнем моря. Карбонатный склон юж-
ной экспозиции крутизной до 20–30°. 
Гарь

50/4 Berberis sibirica Pall., Pentaphylloides fruti-
cosa (L.) O. Schwarz., Cotoneaster unifl orus 
Bunge, Helictotrichon mongolicum (Roshev.) 
Henrard, Agropyron cristatum (L.) Beauv., 
Koeleria cristata (L.) Pers., Potentilla seri-
cea L., P. acaulis, Carex pediformis C.A. Mey.

4 Злаковая петрофитная 
степь 

Овюрский р-н, окрестности с. Ханда-
гайты 1. Склон юго-восточной экспо-
зиции крутизной 10–15°. Незначитель-
ный выпас

70/4 Agropyron cristatum (L.) Beauv., Helictotri-
chon schellianum (Hack.) Kitag.

5 Разнотравно-злаковая 
петрофитная степь 

Овюрский р-н, окрестности с. Ханда-
гайты 2. Склон юго-восточной экспо-
зиции крутизной 10–15°. Незначитель-
ный выпас

30/9 H. setigerum, Agropyron cristatum, Helicto-
trichon schellianum, Potentilla bifurca, Aster 
alpinus L., Papaver nudicaule L., Arte misia 
dolosa Krasch.

Иркутская область
6 Разнотравная петро-

фитная степь
Все ценопопуляции изучены в Ольхон-
ском р-не. Остров Ольхон 1, около мы-
са Хобой, 600 м над уровнем моря. Кру-
той (40°) склон южной экспозиции. 
Карбонатные выходы

45/5 Astragalus lupulinus Pall., Oxytropis turcza-
ninovii Jurtz., O. popoviana Peschkova, 
O. peschkovae M. Pop., O. triphylla (Pall.) 
Pers., Th ymus baicalensis Serg.

7 Разнотравно-злаковая 
петрофитная степь

Остров Ольхон 2, окрестности мыса 
Хобой, 630 м над уровнем моря. Выпо-
ложенный участок высокого берега 
оз. Байкал. Рекреация, выпас

60/12 Agropyron cristatum, Koeleria cristata, Fes-
tuca sibirica Hack. ex Boiss., H. setigerum

8 Типчаково-разнотрав-
ная петрофитная степь

Западное побережье оз. Байкал. Мыс 
Отто-Хушун. Высота 516 м над уров-
нем моря. Мелкощебнистый остепнен-
ный склон восточной экспозиции с ук-
лоном 20°

50/5 Festuca valesiaca Gaudin, Oxytropis coerulea 
(Pall.) DC.

9 Разнотравно-бобово-
злаковая петрофитная 
степь

Бухта Ая. Вершина горы над бухтой, 
750 м над уровнем моря. Каменистый 
карбонатный склон 40°. Рекреация, 
выпас

55/20 H. setigerum, Achnatherum sibiricum (L.) 
Keng ex Tzvel., Leontopodium leontopodioi-
des (Willd.) Beauverd, Agropyron cristatum, 
Oxytropis turczaninovii, Cymbaria daurica L.

10 Разнотравно-злаковая 
петрофитная степь

Окрестности с. Сарма. Около 800 м над 
уровнем моря. Пойма р. Сарма. Сред-
няя степень пастбищной дигрессии

40/15 Koeleria cristata, Achnatherum sibiricum, 
Cymbaria daurica, H. setigerum

Материал собран в конце июня–начале ав гус-
та в 1999–2007 гг. на территории Горного Алтая, 
Ту вы и Иркутской области (см. табл. 1).  Начальные 
этапы онтогенеза изучены в интродук ци онном 
эксперименте. Периодизация онтогенеза проведе-
на по методике, предложенной Т.А. Работновым 
(1950), уточненной и дополненной А.А. Урановым 
(1975) и учениками его школы (Ценопопуляции…, 

1976, 1988). В качестве критериев выделения онто-
генетических состояний приняты следующие при-
знаки: наличие семядолей, строение листьев, их 
количество, начало образования каудекса, соотно-
шение процессов нарастания и разрушения в кау-
дексе, число вегетативных и генеративных побе-
гов. Возраст особей каждого онтогенетического 
состояния определяли путем подсчета листовых 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
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остатков, которые хорошо сохраняются на много-
летних частях побегов и неразрушенных участках 
каудекса. Биометрические показатели растения и 
отдельных его органов определяли у 15–25 средне-
возрастных генеративных особей. Структуру це-
нопопуляций (ЦП) изучали путем закладки тран-

сект вдоль склонов по 15–40 площадок размером 
1 м2. При анализе онтогенетической структуры 
ценопопуляций в качестве фитоценотической 
счетной единицы использовали особь. Все полу-
ченные данные статистически обработаны в паке-
те программ Exсel.

Рис. 1. Hedysarum setigerum:
а – в Республике Тыва; б – в Иркутской области (западное побережье оз. Байкал).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В изученных фитоценозах H. setigerum форми-

рует стержнекорневую каудексовую жизненную 
форму, относящуюся к моноцентрическому типу 
биоморф. Частичная партикуляция происходит в 
постгенеративном состоянии без омоложения 
партикул. Самоподдержание ценопопуляций осу-
ществляется только семенным способом. 

Латентный период (se) – семена копеечника 
щетинистого округло-почковидные, коричневого 
цвета, длиной 2–3 мм, шириной 1.5–2 мм. Для вида 
характерен надземный тип прорастания семян.

Проростки (р) в природных условиях появля-
ются к середине июня. Надземная часть проростка 
с широкоовальными, довольно крупными семядо-
лями, 0.4–0.8 см в длину и 0.2–0.5 cм в ширину 
(размеры проростков и растений прегенеративно-
го периода указаны для природных и интродукци-
онных растений). Эпикотиль не выражен. Длина 
гипокотиля около 0.5–0.9 cм. В подземной части 
развивается главный корень длиной до 4 см. Через 
7–14 дней появляется первый настоящий лист – 
простой, овально-эллиптической формы, на че-
решке до 0.3 cм с листовой пластинкой 0.5–0.7 cм 
длиной, 0.3–0.5 cм шириной. В июле–августе семя-
доли засыхают, и растение переходит в ювениль-
ное онтогенетическое состояние. 

Ювенильная (j) особь представлена монопо-
диально нарастающим розеточным побегом, на 
котором развивается от 1 до 4 простых листьев 
(рис. 2). Листорасположение очередное, простая 
листовая пластинка яйцевидной формы (длиной 
от 0.4 до 1.1 см и шириной от 0.3 до 0.6 см) на че-
решках длиной до 1.6 см. Главный корень длиной 
до 5 см ветвится до II порядка. В конце вегета-
ционного сезона листья отмирают, верхушечная 
почка побега сохраняется. За счет контрактильной 
деятельности главного корня верхушечная почка 
оказывается на уровне почвы. По мере дальней-
шего роста на розеточном побеге развиваются 
 листья иной формы (тройчатые и перистослож-
ные), и особь переходит в имматурное состояние. 
Это происходит на 2-й год.

У имматурной (im) особи на розеточном по-
беге развиваются 2–4 листочка простого типа и 
1–2 тройчатых. В пазухах всех листьев закладыва-
ются пазушные почки. С 7–8-го года жизни раз-
виваются только тройчатые листья (до 1.4 cм в 
длину). Возможно появление в этот момент и бо-
лее сложных – непарноперистых с 2–3 парами лис-
точков (от 5.2 до 9 см длиной). Начиная с 4-летне-
го возраста, 1–2 пазушные почки на приростах 
1–2 года первичного побега трогаются в рост и об-
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разуются моноподиально развивающиеся розе-
точные побеги II порядка. В конце вегетационного 
сезона листья отмирают, базальная часть побегов 
втягивается в почву вследствие контрактильной 
деятельности главного корня. Из базальных час-
тей побегов начинает формироваться каудекс. 
Главный корень удлиняется до 6–8 см и ветвится 
до III порядка (см. рис. 2). Это онтогенетическое 
состояние длится 5–7 лет. С дальнейшим усложне-
нием листовой пластинки растение переходит в 
виргинильное состояние. 

Виргинильное (v) растение – куст, состоящий 
из первичного побега и 1–2 (до 6) розеточных по-
бегов I и II порядков с листьями виргинильного 
типа: сложными 2–8-парными непарноперисты-
ми, достигающими 8–14 см в длину (см. рис. 2). 
Подземные многолетние базальные части первич-
ного и боковых побегов, несущие почки возоб-
новления и спящие, значительно утолщаются, об-
разуя подземную скелетную основу куста. Каудекс 
увели чивается до 1.0–2.5 см в диаметре и находит-
ся в поверхностном слое почвы. На главном корне 
появляются немногочисленные боковые корни, 
приближающиеся по длине к главному. Вирги-
нильные особи находятся в возрасте от 10 до 15 
(редко до 18) лет, и, следовательно, продолжитель-
ность виргинильного состояния составляет 5 лет, 
редко до 8 лет. Новые побеги развиваются из по-
чек, расположенных на базальных частях побегов 
прошлых лет. С появлением первых пазушных 
цветоносов в 15–16-летнем возрасте (реже позже) 
растение переходит в молодое генеративное со-
стояние. 

Молодое генеративное растение (g1) – это 
куст, состоящий из первичного побега и от 1 до 7 
боковых вегетативных розеточных побегов I и 
(n + 1)-го порядка, на которых развивается 1–7 
 генеративных побегов. Розеточный побег состо-
ит из 3–5 метамеров с листьями взрослого типа 
(4–6-парные непарноперистые) длиной до 5–15 см. 
Из пазушных почек 3–4 метамеров развивается 

по 1–2 пазушных генеративных побега длиной до 
16.5 см с 13–16 цветками, собранными в головча-
тое соцветие (см. рис. 2). Цветение H. setigerum на-
чинается в июне, созревание семян происходит в 
июле–августе.

Следовательно, по классификации Т.А. Сере-
бряковой (1977) Н. setigerum относится к много-
летним травам с побегами, резко дифференциро-
ванными на два типа: к первому типу относятся 
побеги строго вегетативные, открытые, длительно 
нарастающие моноподиально и никогда не образу-
ющие верхушечных соцветий, полициклические; 
ко второму – строго генеративные в виде стрелок, 
исключительно пазушные, моноциклические, от-
мирающие после цветения целиком. 

В подземной сфере, постепенно разрастаясь и 
утолщаясь за счет работы камбия, каудекс перехо-
дит в долгоживущий и тоже утолщающийся мно-
голетний главный корень, который сохраняется 
на протяжении всей жизни особи. Наряду с глав-
ным корнем большое развитие получают и боко-
вые, образующие вместе с главным скелет подзем-
ной сферы растения. Диаметр каудекса 2–4 см. 
Возобновление происходит за счет пазушных по-
чек, которые располагаются на нижних метамерах 
разновозрастных розеточных побегов. 

Продолжительность молодого генеративного 
состояния около 5 лет, к 15–20 годам жизни рас-
тение достигает максимальных размеров надзем-
ной и подземной частей и переходит в следующее 
онтогенетическое состояние.

Средневозрастная генеративная особь (g2) 
H.  setigerum представлена развитым кустом из 
многочисленных генеративных и вегетативных 
побегов – от 7 до 30 вегетативных и 8–50 генера-
тивных (см. рис. 2). Число пазушных генератив-
ных побегов (цветоносов) на розеточном побеге 
возрастает до 2–3, почти на всех розеточных по-
бегах формируются генеративные пазушные по-
беги длиной 17–28  см. Листья взрослого типа, 
5–7-парные непарноперистые длиной 6–17 см. 

Рис. 2. Схема онтогенеза Hedysarum setigerum:
p – проросток, j – ювенильная особь, im – имматурная, v – виргинильная, g1 – молодая генеративная, g2 – средневозрастная 
генеративная, g3 – старая генеративная, ss – субсенильная, s – сенильная.
1 – верхушeчная почка; 2–4 – лист: 2 – семядольный, 3 – простой, 4 – непарноперистосложный; 5 – соцветие; 6 – отмершие 
листья; 7 – отмерший вегетативно-генеративный побег; 8 – корень живой; 9 – приросты годичные.
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В течение нескольких лет куст разрастается в 
периферийной части за счет новых побегов (n + 1)-
го порядка. Первичный побег и несколько побегов 
I порядка, занимающих центральную часть куста, 
отмирают. Вслед за некрозом покровных и внут-
ренних тканей этих побегов начинает разрушаться 
центральная часть каудекса. Его диаметр состав-
ляет 4–8 см. Продолжительность средневозрастно-
го онтогенетического состояния H. setigerum около 
10 лет. Наибольшей мощностью характеризуются 
особи старше 20 лет: число и размеры вегетатив-
ных и генеративных побегов разных порядков и 
другие показатели достигают максимума. 

Старая генеративная особь (g3) – рыхлый 
куст с 5–16 вегетативными розеточными побегами 
и 10–18 пазушными генеративными (см. рис. 2). 
Третья часть куста представлена отмершими розе-
точными побегами. Деградация каудекса усилива-
ется. В центре каудекса образуется полость, увели-
чение которой приводит к разделению его на от-
дельные участки, сохраняющие связь с главным 
корнем. Происходит разрушение центральной 
час ти главного корня. В связи с этим определение 
абсолютного возраста особи, а также длитель-
ности этого и последующих онтогенетических со-
стояний невозможно, поэтому далее продолжи-
тельность состояний приводится приблизительно. 
Частичная партикуляция начинается в этом состо-
янии или позже – в постгенеративном периоде. 
С прекращением цветения особи H. setigerum пе-
реходят в постгенеративный период.

В субсенильном онтогенетическом состоянии 
(ss) особь – рыхлый куст с 5–10 вегетативными по-
бегами с тремя-четырьмя 3–4-парными листьями 
длиной 6–9  см и с полуразрушенным главным 
 корнем (см. рис. 2). Судя по сохранившимся остат-
кам листьев, продолжительность состояния около 
2–3 лет. 

У сенильных особей (s) живой остается толь-
ко часть первичного куста с 1–4 слабыми розеточ-
ными побегами, несущими 1–3 листа (см. рис. 2). 
Листья с 2–3 парами листочков, часто тройчатые 
или даже простые (имматурного и ювенильного 
типа). В целом продолжительность постгенератив-
ного периода составляет около 5 лет.

При интродукции H. setigerum в лесостепную 
зону Западной Сибири (интродукционный учас-
ток ЦСБС СО РАН, г. Новосибирск) происходит 
заметное ускорение его темпов развития. В  первый 
вегетационный период развитие особи H. setigerum 
сходно с таковым в естественных местообитаниях: 
особь проходит стадию проростка и ювенильное 
онтогенетическое состояние. Растение представле-
но моноподиально нарастающим первичным по-
бегом. 

В условиях интродукции первую зиму пере-
живают только около 5 % особей H. setigerum. 

На второй год жизни пазушные почки на ба-
зальной части первичного побега трогаются в рост 
и растение переходит в имматурное состояние. 
Быстрое развитие новых розеточных побегов, со 
сложными непарноперистыми листьями и увели-
чение мощности растений приводят к переходу 
его в виргинильное онтогенетическое состояние в 
этом же вегетационном сезоне. Перезимовку вы-
держивает только треть из прошлогодних особей. 
На третий год оставшиеся растения переходят в 
генеративный период. Они зацветают в середине 
июня, но цветы опадают и семена не завязыва-
ются. На четвертый год отрастания побегов не 
происходит, все особи отмирают. Следовательно, в 
условиях интродукции происходит массовая ги-
бель прегенеративных растений вида, а также 
ускорение темпов развития выживших особей 
H. setigerum. Так, продолжительность прегенера-
тивного периода сокращается с 10–18 лет в есте-
ственных условиях обитания до 2 лет в интродук-
ционном эксперименте.

Таким образом, в естественных условиях про-
израстания и в условиях интродукции H. setigerum 
формирует стержнекорневую каудексовую жиз-
ненную форму в ходе простого онтогенеза. Но ес-
ли в условиях петрофитных степей особь прохо-
дит полный онтогенез, по классификации Л.А. Жу-
ковой (1995) относящийся к Б-типу, то в условиях 
интродукции онтогенез особей H. setigerum непол-
ный – до молодого генеративного состояния. Для 
него характерны ускоренный темп развития в пре-
генеративный период (всего 2 года) и крайне низ-
кая выживаемость особей. 

При анализе онтогенетической структуры це-
нопопуляций H.  setigerum установлено, что все 
 изученные ценопопуляции нормальные: ЦП 1, 2, 
7–9 – полночленные и ЦП 3–6, 8 – неполночлен-
ные, в спектре последних отсутствуют ювениль-
ные и сенильные особи. В ценопопуляциях выяв-
лены три типа онтогенетических спектров: цент-
рированный (ЦП 6, 8), левосторонний (ЦП 3–5, 10) 
и правосторонний (ЦП 1, 2, 7, 9). 

Центрированный спектр ценопопуляции фор-
мируется в ненарушенных местообитаниях в ус ло-
виях осыпающихся крутых склонов, где пол ностью 
отсутствует антропогенная нагрузка. Максимум в 
спектре образуют средневозрастные генеративные 
растения (30.5 и 22.6 %), в целом спектр характери-
зуется высокой долей генеративных особей (75.0 и 
54.8 %), значительной долей особей прегенератив-
ного периода (16.7 и 32.3 %) и невысокой долей 
постгенеративного – 8.3 и 12.9 % (табл. 2).

При слабом антропогенном воздействии (вы-
пасе и рекреации) формируются левосторонние 
онтогенетические спектры, что связано с вытап-
тыванием доминирующих видов в ценозе и появ-
лением свободных мест для прорастания семян и 
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развития проростков. В то же время воздействие 
выпаса не настолько сильно, чтобы радикально 
препятствовать развитию особей прегенеративно-
го периода. В таких спектрах абсолютный макси-
мум приходится на молодые генеративные (19–
39 %), виргинильные или имматурные особи (доля 
особей прегенеративного периода составляет от 
22.9 до 43.7 %), локальный – на старые генератив-
ные или субсенильные растения (доля особей 
постгенеративного периода – 11.9–25.0 %).

Значительное увеличение пастбищной нагруз-
ки приводит к смещению спектра в правую сторо-
ну. Так, в ЦП 1, 2, 7 и 9 максимум приходится на 
старые генеративные растения (26.0–53.6 %) и ве-
лика доля особей постгенеративного периода 
(20.7–27.3 %).

Для всех изученных ЦП характерна значи-
тельная доля генеративных растений (31.3–63.1 %) 

в онтогенетических спектрах. Но при этом во всех 
ЦП имеется достаточное количество растений 
прегенеративного периода – 15.5–43.7 %, из них 
7.1–21.2  % виргинильных особей, обеспечи-
вающих непрерывное пополнение генеративной 
 фракции. Индекс восстановления в ценопопу-
ляциях колеблется от 0.18 до 0.58. Экологиче-
ская плотность растений в большей части изу-
ченных ЦП варьирует от 2.5 до 28.4 особей на 1 м2 

(см. табл. 2), эффективная – от 1.7 до 16.2 осо-
бей на 1 м2. Невысокая экологическая плотность 
(2.5–9.6  особей/м2) отмечается в ценозах с вы-
сокой  каменистостью субстрата при наличии 
 выпаса.

В совокупности эти факты свидетельствуют 
об устойчивом существовании вида в данных со-
обществах и благоприятных условиях для его во-
зобновления. 

Таблица 2
Некоторые демографические показатели ценопопуляций Hedysarum setigerum

№ 
ЦП Ценопопуляция

Плотность
Max: 

абсолютный, 
локальный

Онтогенетическая 
структура (%), группа Δ ω Iв Iс Тип ЦПэкз. 

на 1 м2
эффек-
тивная j, im, v g1–g3 ss, s

1 Малый Яломан 22.4 13.7 g3 /v. g1 15.5 63.1 21.4 0.61 0.63 0.20 0.21 Cтареющая
2 Чибит 12.3 7.9 g3 17.5 60.0 22.5 0.64 0.56 0.23 0.23 То же
3 Нарын 2.5 1.7 g1. ss 22.9 57.1 20.0 0.63 0.43 0.29 0.20 Переходная
4 Хандагайты 1 9.3 5.7 g3 /g1 31.0 57.1 11.9 0.61 0.44 0.35 0.12 То же
5 Хандагайты 2 12.6 7.1 im/g3 36.6 46.3 17.1 0.57 0.45 0.44 0.17 »
6 Ольхон 1 4.4 3.3 g2 16.7 75.0 8.3 0.75 0.49 0.18 0.08 Зрелая
7 Ольхон 2 17.6 7.7 g3/v 21.2 51.5 27.3 0.44 0.44 0.29 0.27 Переходная
8 Отто-Хушун 3.1 1.8 g2 32.3 54.8 12.9 0.59 0.40 0.37 0.13 То же
9 Бухта Ая 28.4 16.2 g3 /v 28.6 50.7 20.7 0.58 0.48 0.36 0.21 »

10 Сарма 9.6 4.8 v. ss 43.7 31.3 25.0 0.50 0.38 0.58 0.25 »

Примечание. Δ – индекс возрастности; ω – индекс эффективности; Iв – индекс восстановления; Iс  – индекс ста-
рения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в петрофитных степях Юж-

ной Сибири H.  setigerum представляет собой 
стержнекорневой каудексовый многоглавый бази-
симподиальный травянистый многолетник с по-
ликарпическими моноподиальными розеточными 
побегами. Основная структурная единица генера-
тивной особи – полициклический поликарпиче-
ский моноподиальный розеточный побег. Вид раз-
вивается в ходе простого полного онтогенеза, по 
классификации Л.А. Жуковой (1995) относящего-
ся к Б-типу. Частичная (сенильная) партикуляция 
особи происходит в конце генеративного или в 
постгенеративном периоде и не сопровождается 
омоложением. Способ возобновления исключи-
тельно семенной. 

В результате сравнения онтогенеза H. seti ge-
rum в различных условиях произрастания Южной 

Сибири и при интродукции в лесостепную зону 
Западной Сибири установлено следующее. В есте-
ственных условиях вид проходит простой полный 
онтогенез, однотипный во всех исследованных 
мес тообитаниях, который длится до 50–60 лет. 
При интродукции происходит массовая гибель 
прегенеративных особей, онтогенез вида непол-
ный (до молодого генеративного состояния) и 
ускоренный (завершается за 3 года). 

Онтогенетический спектр ценопопуляций 
H. setigerum зависит от степени антропогенного 
воздействия на ценоз. При отсутствии антропо-
генной нагрузки у ЦП H. setigerum развивается 
центрированный спектр с максимумом на средне-
возрастных генеративных растениях. При умерен-
ном антропогенном воздействии формируется ле-
восторонний спектр, а усиление пастбищной на-
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грузки приводит к смещению максимума в правую 
часть спектра.

Работа выполнена в рамках государственного 
задания Центрального сибирского ботанического 

сада СО РАН, №  АААА-А17-117012610052-2 и 
АААА-А17-117012610051-5, а также с использова-
нием материалов Биоресурсной научной “Коллек-
ции живых растений в открытом и закрытом 
грунте”, № USU 440534.
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