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Исследования  популяционно-онтогенетической 
разнородности  природных  популяций  растений 
имеет  неоспоримое  значение  при  разработке 
теоретических  и  практических  основ  экологического 
мониторинга,  ведения  Красных  книг,  оценки, 
сохранения  и  восстановления  биоразнообразия, 
выявления  биологических  ресурсов  и  др.  В  связи  с 
этим  первостепенным  является  изучение  онтогенеза 
растений разных биоморф различной  систематической 
принадлежности  и  динамики  их  популяций  в  составе 
фитоценозов [1].

Объектами  наших  исследований  послужили  три 
вида рода Hedysarum L. В бассейне Средней Волги, и в 
Самарской области в частности, достоверно произраста-
ет только три: копеечник крупноцветковый (Hedysarum 
grandiflorum  Pall.),  копеечник  Разумовского  (H. ra-
zoumovianum Fisch.  et Helm)  и  копеечник Гмелина  (H. 
gmelinii Ledeb.).  Произрастание  копеечника  мелового 
(H. cretaceum Fisch.) в регионе не соответствуют истине.

Для рода Hedysarum L. характерен голарктический тип 
ареала. Наибольшее видовое разнообразие копеечников 
наблюдается  в  континентальной  Азии,  особенно  в 
южной  Сибири  и  Центральной  Азии.  Природная 
редкость, декоративность, индикационная значимость и 
особенности химического состава растительного сырья 
определяют интерес исследователей к видам рода [2; 3; 
4; 5; 6; 7; 8; 9; 10; 11; 12; 13; 14].

Во «Флоре СССР»  [15]  род Hedysarum  L.  разделен 
на шесть  секций  на  основании  сведений  о  жизненной 
форме, внешних особенностях (опушенность, располо-
жение листьев, признаки стебля), а также по строению 
цветков и плодов:

1.  Fruticosa B. Fedtsch. Hedys. (1902) включает 
ксерогенные кустарники;

2.  Spinosissima B. Fedtsch. in Bull. Herb. Boiss. – 
это  однолетники  и  многолетники,  прилистники  их 
свободные, членики бобов со щетинками; 

3.  Obscura B. Fedtsch. in Bull. Herb. Boiss.  – 
длиннопобеговые травянистые многолетники;

4.  Multicaulia Boiss. Fl. or. II (1872); B. Fedtsch. 
Hedys. (1902)  –  многолетники  с  прямостоячим  или 
восходящим стеблем, прилистники обычно сросшиеся, 
бобы морщинистые, войлочные; 

5.  Subacaulia Boiss. Fl. or. II (1872)  –  невысокие 
многолетние растения с неразвитым стеблем, листья все 
прикорневые, цветоносы на безлистной стрелке; 

6. Crinifera Boiss. Fl. or. II (1872) -  многолетники, 
покрытые довольно длинными, тонкими, обыкновенно 
красноватыми щетинками.

Во «Флоре Европейской части СССР»  [16]  копееч-
ники подразделяются на три секции, что связано с мень-
шим числом видов этого рода в Европейской России.

1. Gamotion Basin. 1845. Членики боба по бокам пло-
ские, по краям с крыловидной перепончатой каймой, по 
поверхности  с  тонким  сетчатым  жилкованием,  голые 
или  рассеянно-прижатоопушенные,  стебли  развитые; 
лектотипом является H. hedysaroides (L.) Schinz et Thell.

2.  Multicaulia (Boiss.)  B.  Fedtsch., 1899.  Членики 
боба  без  крыловидного  окаймления  по  краям,  по  по-
верхности ребристые, обычно с бугорками, короткими 
шипиками  или  тонкими  щетинками,  опушенные  или 
голые,  стебли  развитые;  лектотипом  является  H. for-
mosum Fisch. et May. ex Basin. К этой секции относятся 
два наших модельных вида – H. rasoumovianum Fisch. et 
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Helm и H. gmelinii Ledeb.
3. Subacaulia (Boiss.) B. Fedtsch., 1899. Растения бес-

стебельные или с укороченным стеблем, листья прикор-
невые, соцветия на безлистных стрелках, членики боба 
по  поверхности  ребристые,  с  бугорками,  шипиками 
или  без  них,  войлочноопушенные;  лектотипом  секции 
является  третий  из  изучаемых  видов H.  grandiflorum 
Pall.

Несмотря  на  разнообразие  жизненных  форм, 
экологических  режимов  мест  произрастания 
представителей  рода  и  других  параметров,  все  они 
обладают некоторыми общими признаками, имеющими  
существенное  значение  для  определения  стадий 
морфогенеза. В их числе нужно отметить следующие:

1.  Наземные  побеги  не  образуются,  придаточные 
корни отмечаются редко. В результате этого наблюда-
ется тенденция к сохранению главного корня в течение 
всей жизни растения.

2. Цветоносы  только пазушные,  благодаря  чему на 
верхушке побега всегда имеется терминальная почка.

3. Скелетные оси взрослых растений у кустарнико-
вых  видов  рода,  как  и  побеги  травянистых,  способны 
иногда зацветать в первый год жизни.

Поскольку подземные органы у видов копеечников 
относительно  однообразны,  в  эволюции  жизненных 
форм  особое  значение  имеют  изменения  структуры  и 
способы нарастания побегов. Л.Е. Гатцук [17] выделя-
ет  3  способа  симподиального  нарастания    надземных 
побегов:

1) акросимподиальное – происходит за счет одной из 
верхушечных почек;

2) мезосимподиальное – за счет  пазушных почек в 
средней  части побега;

3)  базисимподиальное  –  за  счет  почек  базальной 
части монокарпического побега.

В  результате  вышеперечисленных  способов 
нарастания формируются удлиненные, полурозеточные 
и розеточные побеги. 

Названные  виды  рода  Hedysarum L.  представляют 
собой полукустарнички и многолетние травы (рисунки 
1–3). У  большинства  многолетних  трав  с  хорошо  раз-
витым стержнекорневым корнем,  сохраняющимся всю 
жизнь,  формируется  каудекс  (стеблекорень).  Вместе  с 
корнем он служит местом отложения запасных веществ 
и несет на себе почки возобновления, часть из них может 
быть  спящими. В центре  каудекса  за  счет  разрушения 
паренхимных  тканей  может  образовываться  полость, 
которая  далее  может  делить  растение  на  отдельные 
части  –  партикулы.  Процесс  их  обособления  может 
быть полным или частичным, но обычно является при-
знаком старения особей. 

Рисунок 1. Hedysarum grandiflorum Pall. 
(рисунок автора)

Рисунок 2. Hedysarum razoumovianum Fisch. et Helm 
(рисунок автора)

Рисунок 3. Hedysarum gmelinii Ledeb. 
(рисунок автора)

Особенности жизненной формы и поливариантность 
онтогенеза  обеспечивают формирование  разных путей 
индивидуального  развития  особей модельных  видов  и 
оказывают  влияние  на  жизненное  состояние  особей. 
Складывающееся  из  виталитета  конкретных  особей 
жизненное  состояние  локальных  популяций  считается 
одной из главнейших диагностических характеристик в 
оценке общего состояния популяций и определения их 
критического состояния. 

В  большом  жизненном  цикле  модельных  видов 
выделено  4  периода и  10  онтогенетических  состояний 
(семена,  проростки,  ювенильное,  имматурное, 
виргинильное; молодое, зрелое и старое генеративные; 
субсенильное и сенильное). Продолжительность полного 
онтогенеза определялась как сумма длительности всех 
состояний.  Для  H.  grandiflorum  она  составляет  10-38, 
для H. razoumovianum – 12-55 и для H. gmelinii – 11-46 
и более лет. В таблице 1 приведена длительность онто-
генетических  состояний.  Замечено,  что  при  интродук-
ции  видов  течение  онтогенеза  ускоряется.  Основные 
пути  онтогенеза  –  нормальный,  ускоренный  и  замед-
ленный, отмечены перерывы в развитии, омоложение и 
квазисенильность. Большинство особей H. grandiflorum 
развиваются в нормальном и ускоренном, H. razoumo-
vianum  и   H.  gmelinii  –  в  нормальном  и  замедленном 
темпе.  Течение  онтогенеза  замедляется  при  большой 
плотности растений. Установлено, что вторичный покой 
не наступает на ранних стадиях развития, он возможен 
только  после  достижении  особями  виргинильного 
состояния.  Переход  имматурных  растений  сразу  в 
зрелые  генеративные  не  наблюдался.  Субсенильные 
особи  никогда  не  «омолаживаются»  до  молодой  и 
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зрелой  онтогенетических  стадий,  а  лишь  способны  на 
короткое время переходить в зрелое генеративное или в 
подобное виргинильному состояния.

В  процессе  становления  жизненной  формы  особи 
видов  рода Hedysarum L.  претерпевают  морфологиче-
ские изменения, соотношение которых с основными пе-
риодами большого жизненного цикла позволило выде-
лить фазы морфогенеза. Он включает три основных ста-
дии: первичный побег, первичный куст и рыхлый куст.

Таблица 1 – Длительность онтогенетических состоя-
ний копеечников

В  онтогенетических  спектрах  большинства 
ценопопуляций  H. grandiflorum  преобладает  зрелая 
генеративная фракция (67,1%), подрост доминирует над 
состарившимися  особями  в  85,5%,  а  старовозрастные 
особи  преобладают  над  виргинильными  лишь  в  1,2% 
случаев.  Число молодых  и  старых  растений  примерно 
одинаково в 13,3 % ценопопуляций. В онтогенетических 
спектрах ценопопуляций H. razoumovianum отмечается 
пик на зрелой генеративной группе (76,3%), число старых 
и  ювенильных  особей  примерно  одинаково  (25,1%), 
численность  подроста  незначительно  превышает 
количество  сенильных  растений  (74,9%).  В  68,6% 
ценопопуляций  H. gmelinii  преобладающей  является 
зрелая генеративная фракция. В 53,6 % случаев подрост 
несколько  превышает  по  численности  отмирающие 
растения.  Более  25  %  ценопопуляций  имеют  пик  на 
молодом  генеративном  состоянии.  Ценопопуляции  с 
высоким процентом сенильных растений не отмечены. 
Подрост преобладает над сенильными особями в 91,5 % 
изученных участков.

Таблица 2 – Распределение ценопопуляций H. gran-
diflorum / H. razoumovianum / H. gmelinii в зависимости 
от преобладающих онтогенетических состояний

Базовыми  для  изученных  видов  являются 
онтогенетические  спектры  с  максимумом  на 
зрелом  генеративном  состоянии.  Это  определяется 
длительностью состояния и накоплением генеративных 
особей в сообществах. При возобновлении копеечников 
динамика  ценопопуляций  определяется  темпами 
онтогенеза,  колебаниями  семенной  продуктивности 
и  элиминацией  виргинильных  особей.  Для  оценки 
динамичности  ценопопуляций  нами  использовались 
амплитуда  изменений  численности,  интенсивность 
отмирания,  доля  особей,  изменивших  свое 
онтогенетическое  состояние  и  амплитуда  волн 
возобновления.  Последний  показатель  определялся 
размахом  между  минимальной  и  максимальной 
плотностью всходов в расчете на 1 м². С периодичностью 
в 5 и более лет в ценопопуляциях наблюдается всплеск 
численности,  что  обеспечивает  самоподдержание  и 
нормальный темп их развития. Ценопопуляция является 
в  целом  жизнеспособной  при  достаточно  большом 
количестве  генеративных  особей,  обеспечивающих 
семенное размножение. Тип динамики флуктуационный. 

Нормальные  полночленные  ценопопуляции 
типичны  в  оптимальных  эколого-фитоценотических 
условиях, что свидетельствует о высокой пластичности 
копеечников.  Заняв  место  в  фитоценозе,  они  успешно 
увеличивают  свою  численность.  В  дефинитивных 
популяциях  число  особей  и  их  соотношение  по 
онтогенетическим периодам достигает равновесия, для 

них  характерна  стабильность.  В  благоприятные  годы 
увеличивается  процент  проростков,  переходящих  в 
другие состояния прегенеративного периода, за счет чего 
происходит  сдвиг  онтогенетических  спектров  влево. 
Но  вскоре  число  особей  приближается  к  исходному  в 
связи  с  элиминацией.  Регрессивные  ценопопуляции 
отличаются невысокой численностью и ее сокращением 
из  года  в  год.  При  этом  особи  испытывают  сильное 
воздействие со стороны сопутствующих видов.

Под  виталитетным  состоянием  особей  мы 
понимаем  уровень  продукционного,  ростового  и 
формообразовательного  процессов.  Определение 
виталитетного состояния особей копеечников проводили 
на  основе  анализа  высоты  растений,  количества 
побегов,  числа  цветоносов,  диаметра  каудекса,  длины 
листьев, размеров листочков, количества цветков в со-
цветии и других. После проведения статистической об-
работки  полученных  результатов  было  выделено  три 
класса виталитета. Установлено, что в ценопопуляциях 
преобладают особи второго жизненного состояния.

Пространственная  структура  ценопопуляций 
характеризуется  агрегированным  типом  размещения 
особей, со скоплениями виргинильных растений вокруг 
генеративных. Выделено три уровня агрегированности, 
мелкие  агрегации  входят  в  состав  более  крупных,  об-
разуя  центры  скопления. Удалось  выявить  «всплески» 
и  «провалы»  числа  особей  в  популяциях  на  едини-
цу  площади.  Благоприятным  следует  считать  нахож-
дение  на  1  м²  6-7  взрослых  особей  H.  grandiflorum, 
3-5  –  для H. razoumovianum,  4-5  –  для H. gmelinii.  В 
малочисленных  ценопопуляциях  размеры  скоплений 
невелики  по  сравнению  с  расстоянием  между  ними. 
В  промежутках  зафиксированы  единичные  особи  или 
скопления  расположены  дискретно,  отдельных  особей 
между ними нет.

Все  три  вида  копеечников  отнесены к  ксерофитам. 
Они  являются  элементами  сообществ  каменистых 
степей,  где  приурочены  к  маломощным  смытым 
перегнойно-карбонатным  почвам  на  известняковых, 
меловых,  доломитовых  и  мергелистых  склонах.  Они 
произрастают в плакорных степях на черноземах разного 
типа.  Обладая  определенной  степенью  экологической 
пластичности,  модельные  виды  выдерживают 
периодическое  повышение  почвенной  влажности. 
Наряду с поливариантностью онтоморфогенеза, это слу-
жит дополнительным адаптивным механизмом для со-
хранения  и  развития  их  ценопопуляций. Проведенные 
геоботанические  описания  позволили  выявить  13  ос-
новных  типов  фитоценозов  с  участием  копеечников. 
В  большинстве  случаев  в  растительных  сообществах 
доминируют представители рода Stipa L.,  а  на  крутых 
склонах – сами копеечники.

В  условиях  эколого-фитоценотического  оптимума 
они  обладают  высокой  конкурентоспособностью, 
удерживают  территорию  на  протяжении  многих  лет. 
На  смытых  каменисто-глинистых  почвах  склонов, 
на  рухляке  мергеля  и  мела  отмечаются  сообщества, 
состоящие  только  из  копеечников  с  незначительным 
представительством  других  кальцефильных  видов. 
Анализ  эколого-ценотических  стратегий  позволил 
установить,  что  виды  рода  Hedysarum L.  облада-
ют  чертами  стресс-толерантов  (экотопических  и 
фитоценотических) и отчасти виолентов. 

Проведено  ранжирование  локальных  популяций 
Hedysarum grandiflorum, H. razoumovianum  и H. gmeli-
nii  по  современному  состоянию  на  три  группы: 
хорошее,  удовлетворительное,  критическое.  При  этом 
учитывались  численность,  плотность  и  жизненное 
состояние особей в ценопопуляциях, их площадь, про-
цент  зрелых  генеративных  растений,  эффективность 
самоподдержания и другие параметры. Большинство из 
них имеют удовлетворительное состояние.

К  основным  видам  воздействия  на  степные 
фитоценозы  и  ценопопуляции  копеечников  в  их 
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составе  относятся  отчуждение  территории,  выпас  и 
прогон  скота,  степные  пожоги,  карьерная  разработка 
мела и известняка, сенокошение и рекреация. Намного 
реже  угнетение  ценопопуляций  происходит  за  счет 
ее  внутренних  особенностей.  Совокупное  действие 
пожаров и выпаса наиболее губительно для зональных 
степных  фитоценозов,  сменяющихся  вторичными 
сообществами.  В  ряде  случаев  умеренный  выпас  или 
единичные  пожоги  благоприятно  сказываются  на 
структуре  ценопопуляций.  Несомненно,  следует  уси-
лить существующие меры по охране местообитаний ви-
дов рода Hedysarum L.

Все  копеечники  являются  редкими  и  правомерно 
занесены в Красные книги Самарской и других сопре-
дельных  областей.  Выявленные  эталонные  популяции 
вида,  характеризующиеся  высокой  жизненностью  и 
полночленностью  спектров,  должны  охраняться  в  со-
ставе ООПТ.
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