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  ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА И ТИПЫ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ  
КОПЕЕЧНИКА КРУПНОЦВЕТКОВОГО (HEDYSARUM GRANDIFLORUM PALL.)  

В БАССЕЙНЕ СРЕДНЕЙ ВОЛГИ

Аннотация. Не вызывает сомнений необходимость изучения современного состояния ценотических популяций 
редких видов растений в природе для сохранения флористического и фитоценотического разнообразия на регио-
нальном и мировом уровнях. Цель нашего исследования – изучение современного состояния ценотических популя-
ций редкого в бассейне Средней Волги Hedysarum grandiflorum Pall. Для характеристики онтогенетической структу-
ры ценопопуляций применяли общепринятые демографические показатели: индекс восстановления, индекс замеще-
ния, индекс старения. Оценка популяций проведена по критерию «дельта-омега».

Выделены основные пути онтогенеза видов – нормальный, ускоренный и замедленный, отмечены перерывы  
в развитии особей, их омоложение и проявление квазисенильности. Большинство особей H. grandiflorum развивают-
ся в нормальном и ускоренном темпе. Основным показателем для определения современного состояния популяций  
и их локусов является онтогенетическая структура. В качестве примера приведены сведения по онтогенетическому 
составу некоторых ценопопуляций H. grandiflorum на Чубовской Красной горке (Высокое Самарское Заволжье, 
Россия). Для популяций характерно преобладание генеративных особей. Из зарегистрированных ценопопуляций 11 
характеризуется как зрелые, 9 – переходные, 2 – зреющие, 1 – молодая. Для пространственной структуры особей ко-
пеечника крупноцветкового свойственна агрегированность. 

Для вида свойственны относительно узкий диапазон эколого-фитоценотических условий произрастания, боль-
шей частью патиентный тип жизненной стратегии. К числу лимитирующих развитие популяций экологических 
факторов следует отнести такие, как положение их на границе ареала, неконтролируемый выпас скота на участках, 
чрезмерную рекреацию территорий и степные пожары, карьерные разработки известняковых и меловых склонов, 
возникновение стихийных свалок бытового и строительного мусора, прокладку грунтовых дорог и строительство.

Ключевые слова: Hedysarum grandiflorum Pall., Fabaceae, ценопопуляция, тип популяций, онтогенетическая 
структура, базовый онтогенетический спектр, Красная книга, Самарская область, Волжский бассейн
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ONTOGENETIC STRUCTURE AND TYPES OF CENOPOPULATION  
OF HEDYSARUM GRANDIFLORUM PALL. IN THE MIDDLE VOLGA BASIN

Abstract. The need to study the current state of cenotic populations of rare plant species in nature is not in doubt for  
the conservation of floristic and phytocenotic diversity at the regional and world levels. The purpose of our study is to study 
the current state of the cenotic populations of Rare in the Middle Volga basin Hedysarum grandiflorum Pall. To characterize 
the ontogenetic structure of the cenopopulations, generally accepted demographic indicators were used: the recovery index 
(the ratio of growth to the generative fraction is calculated), the replacement index (the ratio of growth and the sum of genera- 
tive and post-regenerative fractions), and the aging index (post-generative to the adult part of the cenotic populations). The 
population estimation was carried out by the criterion “delta-omega”.

A relatively narrow range of ecological and phytocoenotic growth conditions is characteristic of the species, for the most 
part a patient type of life strategy. Among the limiting factors for the development of populations of environmental factors are 
their location at the border of the area, uncontrolled grazing in areas, excessive recreation of territories and steppe fires 
(natural origin and pala) in phytocenoses with the participation of a penny, career development of limestone and Cretaceous 
slopes, and construction debris, the appearance of dirt roads and the construction of various objects in the points of growth  
of the model species.

The main ways of ontogenesis of the species are identified – normal, accelerated and delayed, breaks in the development 
of individuals, their rejuvenation and the manifestation of quasisenity were noted. The majority of H. grandiflorum develop  
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at a normal and accelerated rate. The main indicator for determining the current state of populations and their loci is the 
ontogenetic structure. As an example, information on the ontogenetic composition of some cenopopulations of H. grandiflorum 
at the Chubovskaya Krasnaya Gorka (High Samara Zavolzhye, Russia) is given. Populations are characterized by the 
predominance of generative individuals. Of the registered cenopopulations, 11 is characterized as mature, 9 – transitional, 2 – 
ripening, 1 – young. Aggregation is characteristic of the spatial structure of H. grandiflorum.

Keywords: Hedysarum grandiflorum Pall., Fabaceae, cenopopulation, type of populations, ontogenetic structure, basic 
ontogenetic spectrum, Red Data Book, Samara Region, Volga basin
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Введение. Изучение природных популяций растений уже длительное время является неотъ-
емлемой частью экологического мониторинга растительного покрова и оценки состояния биоло-
гических макросистем [1–7]. В качестве объектов исследования авторами чаще всего избираются 
эндемичные, редкие, уязвимые виды растений. Научная и практическая значимость таких работ 
не вызывает сомнений. Данные многоаспектного мониторинга популяций растений в природе,  
а также при интродукции, в том числе оригинальный материал по онтоморфогенезу, экологиче-
ской пластичности, пространственно-онтогенетической структуре и динамике популяций, их 
жизненной стратегии, позволяют оценить состояние природных комплексов, рассмотреть воз-
можные пути сукцессионных изменений фитоценозов с участием модельных видов растений  
и дать рекомендации по дальнейшей охране редких растений, растительных сообществ и объек-
тов природного наследия. В Самарской области (Россия) изучение биологии и экологии видов на 
популяционном и ценотическом уровне организации осуществляется более 20 лет [8–13]. Иссле-
дователями за эти годы собран богатый фактический материал, раскрывающий особенности 
биологии и экологии редких видов растений региона.

Среди большого числа интересных в научном и практическом плане растений в регионе –  
копеечник крупноцветковый (Hedysarum grandiflorum Pall., Fabaceae). Это травянистый стержне-
корневой каудексный многолетник высотой 15–35 см. Листья непарноперистые, с обеих сторон 
серебристо-волосистые. Листочки в числе 2–5 пар продолговатые или эллиптические. Крупные 
цветки собраны в густые кисти. Венчики длиной до 2–2,5 см, беловато-желтые. Цветет в мае–
июне. Размножение семенное.

В Самарской области H. grandiflorum Pall. включен в региональную Красную книгу с катего-
рией 5 – восстанавливающийся вид [14]. Встречается в Восточной Европе, в том числе на Украине 
и в Казахстане. В регионе произрастает на северной границе ареала. Включен в Красную книгу 
РФ (категория 3в) [15]. Находится под охраной в Республике Татарстан (категория 3) [16], 
Оренбургской (категория 1) [17], Саратовской (категория 3) [18] и Ульяновской (категория 2) об-
ластях [19]. Включен в первое издание Красной книги Самарской области (категория 5/Г – услов-
но редкий вид со стабильной численностью) [20].

Ксерофит. Гелиофит. Кальцефил. Произрастает H. grandiflorum в каменистых степях, по ку-
старниковым опушкам на склонах известняковой, меловой, доломитовой, мергелистой литоло-
гии. Как правило, приурочен к выходам пород верхнепермской системы. По данным автора, по-
пуляции в большинстве случаев зрелые нормальные полночленные с одновершинным спектром 
с максимумом на зрелых генеративных особях (43 %) [8, 10–13]. На территории Самарской и со-
предельных областей зарегистрированы неустойчивые (95 %) и перспективные (5 %) популяции 
H. grandiflorum. 

Для вида свойственны относительно узкий диапазон эколого-фитоценотических условий 
произрастания, большей частью патиентный тип жизненной стратегии. В числе лимитирующих 
развитие популяций экологических факторов следует назвать положение их на границе ареала, 
неконтролируемый выпас скота на участках, чрезмерную рекреацию территорий и степные по-
жары (естественного происхождения и палы) в фитоценозах с участием копеечника, карьерные 
разработки известняковых и меловых склонов, возникновение стихийных свалок бытового  
и строительного мусора, прокладку грунтовых дорог и строительство различных объектов  
в пунктах произрастания модельного вида.
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Цель данного исследования – изучение современного состояния ценотических популяций 
редкого в бассейне Средней Волги копеечника крупноцветкового (Hedysarum grandiflorum Pall.).

В задачи работы входило определение онтогенетического состава природных популяций, 
выявление базового онтогенетического спектра и основных демографических характеристик по-
пуляций, выявление типа исследованных ценопопуляций (ЦП) модельного вида с использовани-
ем критерия возрастности-эффективности («дельта-омега»). 

Материалы и методы исследования. Нами изучена структура более 1000 природных ЦП  
Н. grandiflorum в период 2000–2018 гг. Территория исследований охватывает бассейн Средней 
Волги в правобережье Самарской и Ульяновской областей (включая Самарскую Луку) и в лево-
бережье Самарской, Оренбургской, Ульяновской областей (бассейны рек Самара, Сок, Урал). 

В ходе работ применяли традиционные популяционно-онтогенетические методы [1–8]. Для 
изучения демографической структуры и плотности ЦП в каждой из них на трансекте закладыва-
ли 10–100 пробных площадок размером 1 м2. Порядок заложения (линейный или шахматный) 
зависел от площади конкретной популяции. В случае малочисленности популяций учет особей 
производили в реальном контуре фитоценоза. Определяли основные популяционные характери-
стики, такие как общая плотность особей и онтогенетический состав. 

При определении возрастной структуры ЦП, согласно стандартным критериям [1–5, 21, 22], 
учитывали следующие возрастные (онтогенетические) состояния: проростки (p), ювенильные 
( j), имматурные (im), виргинильные (v), молодые генеративные (g1), средневозрастные генера-
тивные (g2), старые генеративные (g3), субсенильные (ss), сенильные (s). 

Для характеристики онтогенетической структуры ЦП применяли общепринятые демографи-
ческие показатели: индекс восстановления (рассчитывается как соотношение подроста и генера-
тивной фракции), индекс замещения (соотношение подроста и суммы генеративных и постгене-
ративных фракций), индекс старения (соотношение постгенеративной и взрослой части особей  
в ЦП). Оценка популяций проведена по критерию «дельта-омега» [23].

Для оценки фитоценотической приуроченности ЦП выполняли геоботаническое описание 
сообщества на площадках 25–100 м2 ленточной или квадратной формы с использованием тради-
ционных геоботанических методов [24]. 

Результаты и их обсуждение. Оценка состояния популяций растений и определение дина-
мических тенденций возможны с использованием предварительного описания стадий большо-
го жизненного цикла модельных видов. Первый этап нашего исследования заключался в выяв-
лении состояний онтогенеза копеечника крупноцветкового. В большом жизненном цикле вида  
в условиях Средней Волги отмечено 10 онтогенетических состояний (семена, проростки, юве-
нильное, имматурное, виргинильное; молодое, зрелое и старое генеративные; субсенильное  
и сени льное). Продолжительность полного онтогенеза определялась как сумма длительности 
всех состояний, пройденных особями. Для H. grandiflorum она составляет 10–38, а возможно,  
и более лет.

Выделены основные пути онтогенеза видов – нормальный, ускоренный и замедленный, от-
мечены перерывы в развитии особей, их омоложение и проявление квазисенильности. Боль-
шинство особей H. grandiflorum развиваются в нормальном и ускоренном темпе. Течение онтоге-
неза замедляется при большой плотности растений. Установлено, что вторичный покой не насту-
пает на ранних стадиях развития, а возможен только после достижения особями виргинильного 
состояния. Переход имматурных растений сразу в зрелые генеративные, минуя виргинильное 
состояние, не наблюдался. Субсенильные особи никогда не «омолаживаются» до молодой и зре-
лой онтогенетических стадий, а лишь способны на короткое время переходить в зрелое генера-
тивное или в подобное виргинильному состояние.

Основным показателем для определения современного состояния популяций и их локусов 
является онтогенетическая структура. В качестве примера приведем данные по онтогенетиче-
скому составу некоторых ЦП H. grandiflorum на Чубовской Красной горке (входит в состав па-
мятника природы регионального значения «Чубовская степь» на территории Кинельского района 
Самарской области) (табл. 1).



 Весці Нацыянальнай акадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. 2019. Т. 64, № 3. C. 302–310 305

Т а б л и ц а  1. Онтогенетическая структура ценопопуляций H. grandiflorum

T a b l e  1. Ontogenetic structure of cenopopulations of H. grandiflorum

Характеристика сообщества
Онтогенетическая группа особей ценопопуляций,  %

p j im v g1 g2 g3 ss s

Петрофитная степь, верхняя часть ЮЗ 
склона, 5–7°, ковылково-копеечниковое 
сооб., ОПП – 25–27 %

7,8 6,4 5,7 10,2 16,8 17,9 25,3 2,4 7,5
3,3 12,6 13,8 10,4 11,3 20,7 21,4 3,7 2,8
6,0 6,7 3,6 12,5 28,6 28,2 7,1 5,1 2,2
10,3 8,8 3,4 14,8 17,9 23,8 17 2,3 1,7
6,6 10,6 11,8 13 16,4 27 9,1 3,0 2,5

Петрофитная степь, верхняя часть Ю 
склона, 8–9°, ковылково-солонечниковое 
сооб., ОПП – 20–22 %

4,2 5,3 8,6 3,3 26,4 30,7 17,4 2,2 1,9
2,5 2,5 2,8 18,5 20,2 22,9 28,3 1,8 0,5
6,2 6,1 8,0 6,8 12,5 26,5 33,9 0 0
0 0 9,6 26,6 10,2 30,6 16,4 6,6 0
0 0 0 12,7 23,1 35,5 18,3 4,8 5,6

Петрофитная степь, бровка Ю склона,  
2°, ковылково-полынковое сооб.,  
ОПП – 20–22 %

0 0 5,9 12,6 24,3 25 26,7 1,4 4,1
0 0 0 10,1 16,4 32,8 31,6 5,6 3,5
0 9,8 4,4 10,6 15,9 22,8 30,7 5,8 0
5 6,4 2,9 10,8 36,8 16,9 19,4 1,8 0

2,9 6,8 13,5 11,1 8,9 22,7 28,9 3,4 1,8
Петрофитная степь, бровка В склона, 
2–4°, ковылково-разнотравное сооб., 
ОПП – 30 %

0 0 5,3 14,7 20,7 22,6 32,7 4 0
0 0,2 10,4 12,2 15,1 29,8 26,1 6,2 0
0 0 4,8 7,4 15,7 33,7 33,5 4,9 0
0 0 6,4 15,3 22,7 33,1 15,6 6,9 0
0 5,9 4,6 28,4 13,2 18,9 20,6 8,4 0

Петрофитная степь, верхняя часть В 
склона, 10–12°, ковылково-копеечниковое 
сооб., ОПП – 10–12 %

0 0,9 6,9 13,3 24,5 14,8 39,6 0 0
2,7 5,2 7,4 22,1 30,5 20,6 10,7 0,8 0
0 0 3,9 12,8 24,6 29,9 26,6 2,2 0

Среднее значение 2,6 4,2 6,3 13,1 18,9 25,6 23,8 3,8 1,6

П р и м е ч а н и е. ОПП – общее проективное покрытие почвы травостоем.

Базовым для изученного вида является онтогенетический спектр ЦП с максимумом на зре-
лом генеративном состоянии (в Чубовской степи – 25,6 %) (см. табл. 1, рисунок). Это определяет-
ся длительностью состояния и накоплением генеративных особей в сообществах, обычно со-
ставляющих «ядро» популяции. Вторую позицию в ЦП занимают старые генеративные расте-
ния – 23,8 %, на третьем месте обычно находятся молодые генеративные особи – 18,9 %. 
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Т а б л и ц а  2. Основные демографические показатели и тип ценопопуляций H. grandiflorum

T a b l e  2. Main demographic indicators and type of cenopopulations of H. grandiflorum

№ ЦП
Демографический показатель

Тип ЦП
p–v,  % g1–g3,  % ss–s,  % Iз Iв Iст ∆ ω

1 30,1 60 9,9 0,43 0,50 0,11 0,43 0,59 Переходная
2 40,1 53,4 6,5 0,67 0,75 0,07 0,37 0,56 Переходная
3 28,8 63,9 7,3 0,40 0,45 0,08 0,35 0,65 Переходная
4 37,3 58,7 4 0,59 0,64 0,04 0,35 0,60 Зреющая
5 42 52,5 5,5 0,72 0,80 0,06 0,32 0,57 Молодая
6 21,4 74,5 4,1 0,27 0,29 0,04 0,40 0,70 Зрелая
7 26,3 71,4 2,3 0,36 0,37 0,02 0,42 0,70 Зрелая
8 27,1 72,9 0 0,37 0,37 0 0,43 0,68 Переходная
9 36,2 57,2 6,6 0,57 0,63 0,07 0,39 0,67 Переходная
10 12,7 76,9 10,4 0,15 0,17 0,12 0,49 0,76 Зрелая
11 18,5 76 5,5 0,23 0,24 0,06 0,46 0,73 Зрелая
12 10,1 80,8 9,1 0,11 0,13 0,10 0,54 0,78 Зрелая
13 24,8 69,4 5,8 0,33 0,36 0,06 0,45 0,68 Переходная
14 25,1 73,1 1,8 0,34 0,34 0,02 0,36 0,67 Переходная
15 34,3 60,5 5,2 0,52 0,57 0,05 0,42 0,62 Переходная
16 20 76 4 0,25 0,26 0,04 0,46 0,73 Зрелая
17 22,8 71 6,2 0,30 0,32 0,07 0,45 0,72 Зрелая
18 12,2 82,9 4,9 0,14 0,15 0,05 0,51 0,78 Зрелая
19 21,7 71,4 6,9 0,28 0,30 0,07 0,42 0,74 Зрелая
20 38,9 52,7 8,4 0,64 0,74 0,09 0,39 0,62 Переходная
21 21,1 78,9 0 0,27 0,27 0 0,45 0,72 Зрелая
22 37,4 61,8 0,8 0,60 0,61 0,01 0,30 0,64 Зреющая
23 71,2 81,1 2,2 0,20 0,21 0,01 0,45 0,77 Зрелая

Среднее 
значение 28,70 68,57 5,10 0,36 0,38 0,05 0,42 0,68

Возобновление природных популяций H. grandiflorum осуществляется в большей степени за 
счет семян в возрасте до 1–2 лет. Несмотря на невысокие показатели реальной семенной продук-
тивности и средние показатели индексов восстановления (Iв = 0,38), замещения особей (Iз = 0,36) 
и индекса старения популяций (Iст = 0,05), часто копеечник крупноцветковых занимает субдоми-
нирующее или даже доминирующее положение в фитоценозах (ЦП № 1–5: петрофитная степь, 
верхняя часть ЮЗ склона, 5–7°, ковылково-копеечниковое сообщество, общее проективное по-
крытие почвы травостоем – 25–27 %; ЦП № 16–20: петрофитная степь, бровка В склона, 2–4°, 
ковылково-разнотравное сообщество, ОПП – 30 %; ЦП № 21–23: петрофитная степь, верхняя 
часть В склона, 10–12°, ковылково-копеечниковое сообщество, ОПП – 10–12 %). 

С помощью критерия «дельта-омега» [23] выявлено, что на Чубовской Красной горке 11 заре-
гистрированных ЦП характеризуется как зрелые, 9 – переходные, 2 – зреющие, 1 – молодая.  
В целом эти данные согласуются с полученными в Волго-Уральском регионе [13, 25–29].

Определение виталитетного состояния особей проводили на основе анализа высоты экзем-
пляров, количества побегов, числа цветоносов, диаметра каудекса, длины листьев, размеров ли-
сточков, количества цветков в соцветии и некоторых других признаков. После проведения ста-
тистической обработки полученных данных выделено три класса виталитета. Установлено, что 
в ЦП H. grandiflorum преобладают особи второго (среднего) уровня жизненности.

Пространственная структура ЦП характеризуется агрегированным типом размещения осо-
бей, со скоплениями виргинильных растений вокруг генеративных. Выделено три уровня агре-
гированности; мелкие агрегации входят в состав более крупных, образуя центры скопления. 
Удалось выявить «всплески» и «провалы» числа особей в популяциях на единицу площади. 
Благоприятным следует считать нахождение на 1 м² 6–7 взрослых особей H. grandiflorum. В ма-
лочисленных популяциях размеры скоплений невелики по сравнению с расстоянием между этими 
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скоплениями. В промежутках между агрегациями зафиксированы единичные особи, в других 
случаях скопления расположены дискретно и отдельных особей между ними нет.

Оптимальные местообитания копеечника характеризуются разреженным травостоем с про-
ективным покрытием почвы не более 10–35 %. В этом случае виды могут стабильно удерживать 
территорию, проявляя высокую конкурентную способность и виолентные черты. В угнетенных 
ЦП H. grandiflorum отмечен патиентный тип жизненной стратегии.

H. grandiflorum обладает вторичным типом жизненной стратегии, является конкурентоспо-
собным стресс-толерантом по системе эколого-ценотических стратегий Д. Грайма [30]. 

На стационарных площадках средняя плотность особей в расчете на 1 м2 составляет 3,55 эк-
земпляра различного возраста. По онтогенетическим фракциям наблюдается следующее распре-
деление: с достаточно высокой плотностью располагаются виргинильные и зрелые генератив-
ные растения, со средней произрастают имматурные, молодые и старые генеративные экземпляры, 
низкая плотность характерна при размещении субсенильных особей и проростков (по данным 
на конец июля). В начале сезона при массовом появлении проростков плотность последних мо-
жет достигать 20–40 особей на 1 м2, однако в дальнейшем наблюдается их элиминация.

Для пространственной структуры особей копеечника крупноцветкового свойственна агреги-
рованность. В среднем в скопления входит около 60–70 % особей от общей численности в попу-
ляции. Средняя величина скоплений экземпляров составляет 30–60 см в диаметре, хотя наибо-
лее крупные агрегации достигают 2 м в длину и 1,5 м в ширину (иногда и более, вплоть до почти 
равномерного размещения). 

Что касается распределения по фракциям внутри скоплений, то в них преобладают растения 
в зрелом генеративном состоянии, остальные фракции хоть и уступают, но незначительно. 
Таким образом, основные онтогенетические группы представлены равномерно. Это свидетель-
ствует о стабильности популяций в регионе в ряде пунктов. Однако для этих популяций свой-
ственны и некоторые различия в структуре, что говорит также о лабильности онтогенетических 
спектров и пространственной организации. 

Около 30–40 % особей не входят в состав скоплений, но играют значимую роль в сложении 
популяции и фитоценоза в целом. Чаще всего вне скоплений произрастают виргинильные и зре-
лые генеративные растения. Оценивая промежутки между скоплениями, следует отметить, что 
более или менее равномерно в популяциях размещаются зрелые генеративные и виргиниль- 
ные особи.

По мере роста и взросления особей в ЦП обычно их число изреживается. Так, вокруг зрелых 
генеративных растений (с учетом фитогенных полей) в среднем произрастает 1,5–2 особи любо-
го возраста, в некоторых популяциях – до 6.

Заключение. Выделены основные пути онтогенеза видов – нормальный, ускоренный и замед-
ленный, отмечены перерывы в развитии особей, их омоложение и проявление квазисенильно-
сти. Большинство особей H. grandiflorum развиваются в нормальном и ускоренном темпе.

 Изученные в условиях Высокого Самарского Заволжья (на отрогах Бугульмино-Белебеевской 
возвышенности) ценотические популяции H. grandiflorum в основном характеризуются как зре-
лые (48 %) и переходные к зрелому типу (39 %). Они отмечены в составе сообществ петрофитных 
степей (верхняя часть ЮЗ склона, 5–7°, ковылково-копеечниковое сообщество, ОПП – 25–27 %; 
верхняя часть Ю склона, 8–9°, ковылково- солонечниковое сообщество, ОПП – 20–22 %; бровка 
Ю склона, 2°, ковылково-полынковое сообщество, ОПП – 20–22 %; бровка В склона, 2–4°, ковыл-
ково-разнотравное сообщество, ОПП – 30 %; верхняя часть В склона, 10–12°, ковылково-копееч-
никовое сообщество, ОПП – 10–12 %) и испытывают антропогенную нагрузку при рекреации, 
выпасе крупного рогатого скота, степных палах. Пространственная структура ЦП характеризу-
ется агрегированным типом размещения особей. 

Для копеечника свойственна стенобионтность относительно эколого-фитоценотических  
условий произрастания и патиентный тип жизненной стратегии. Лимитируют развитие популя-
ций расположение на границе ареала, неконтролируемый выпас скота, значительная рекреация  
и степные пожары, карьерные разработки известняка и мела, а также стихийные свалки бытово-
го и строительного мусора, прокладка грунтовых дорог и строительство.
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