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Для адекватной оценки “отклика” раститель­
ных сообществ на изменения условий окружаю­
щей среды обычно используются данные дол­
говременных наблюдений (Zaugol’nova, 1977; 
Smirnova, 1977; Liu et al., 2013; Dai et al., 2014). 
Динамические процессы изучаются на разных 
уровнях организации (видовом, ценотическом, 
организменном, популяционном и т. д.). Разрабо­
танный популяционно-онтогенетический подход 
позволяет выявить вектор развития популяции, 
отражающий состояние самой популяции, расти­
тельного покрова и экосистемы в целом (Vostoch­
noyevropeyskiye …, 2004). Обычно для популяци­

онного анализа используют оценку ведущих 
параметров: численность особей, онтогенетичес­
кую структуру, проективное покрытие вида, био­
массу (Harper, White, 1971; Zhukova, Zaugol’nova, 
1985). Помимо этого, многолетние наблюдения 
за  популяционными признаками имеют важ­
ное теоретическое значение для понимания про­
странственного размещения видов, особенностей 
внутривидовых взаимоотношений, а также для 
моделирования реакции растительного покрова 
на изменение климата (Korchagin, 1964; Anthelme 
et al., 2014; Orlovsky et al., 2019; Das et al., 2020; 
Talovskaya, Cheryomushkina, 2022). В практичес­
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ком отношении многолетний мониторинг дает 
возможность разработать способы охраны биоло­
гического разнообразия, рационального исполь­
зования природных ресурсов и принципов восста­
новления растительного покрова на нарушенных 
землях (Rodionova, Il´ina, 2013).

Статья продолжает серию публикаций, посвя­
щенных многолетнему наблюдению и анализу 
за состоянием ценопопуляций (ЦП) видов рода 
Dracocephalum L. Выявленные закономерности 
динамических процессов, протекающие в попу­
ляциях у представителей этого рода, в дальней­
шем позволят определить популяционное по­
ведение и установить флорогенетические связи 
у растений близкого родства.

Виды рода Dracocephalum широко распростра­
нены, они освоили различные природно-кли­
матические зоны и разнообразные эколого-це­
нотические условия (Budantsev, 1993). В процессе 
идиоадаптации, помимо генетических преобра­
зований, у растений выработались как организ­
менные (морфологические), так и  популяци­
онные механизмы адаптации, позволяющие им 
устойчиво существовать в составе различных це­
нозов и принимать участие в функционировании 
сообщества. Среди морфологических адаптаций 
в роде можно выделить широкий спектр жизнен­
ных форм, который включает в себя: однолет­
ние, олигокарпические, поликарпические травы, 
полудревесные формы, и морфологическую по­
ливариантность, которая проявляется в измене­
нии морфоструктуры и темпов онтоморфогенеза. 
Среди популяционных механизмов – измене­
ние уровня плотности, типа пространственной 
и онтогенетической структуры, темпов развития 
и способов самоподдержания (Denisova, 2006).

Ранее нами была изучена разногодичная струк­
тура ЦП некоторых видов: полукустарничка 
D. fruticulosum Stephan ex Willd. (Denisova et al., 
2022a), стержнекорневых каудексовых травянис­
тых растений D. imberbe Bunge (Denisova et al., 
2022b), D. оriganoides Stephan (Denisova et al., 2023) 
и короткокорневищной травы D. ruyschiana L. 
(Denisova et al., 2024). Было установлено, что 
преобразование фитоценоза в течение ряда лет, 
изменение интенсивности антропогенной на­
грузки и колебание погодных условий отрази­
лись на развитии особей изученных видов, что 
в итоге привело к изменениям онтогенетической 
и демографической структур, скорости и векто­

ра развития ценопопуляции. Если для определен­
ных групп биоморф рода имеются хоть какие-то 
сведения, то для олигокарпических трав данные 
практически отсутствуют. Типичный предста­
витель группы олигокарпиков – Dracocephalum 
nutans L. (змееголовник поникший). Анализ раз­
ногодичной динамики этого представителя рода 
Dracocephalum с учетом комплекса показателей 
(онтогенетической структуры, демографических 
индексов, скорости развития и специфической 
скорости развития) ЦП в разных местообитани­
ях внесет существенный вклад в понимание осо­
бенностей популяционного поведения как оли­
гокарпической группы биоморф в  целом, так 
и популяционного поведения видов на родовом 
уровне. В связи с этим цель работы – изучение 
онтогенетической структуры ЦП D. nutans в Си­
бири в разные годы исследования.

МАТЕРИАЛЫ И  МЕТОДЫ

Для исследования нами выбраны отличимые 
фитоценозы в разных частях ареала и различный 
временной диапазон. Мониторинг ценопопу­
ляций выполнен в сообществах Хакасии (2004 
и 2007 гг.) и Горного Алтая (2004 и 2022 гг.).

Название видов дано в соответствии с базой 
“Plants of the World Online” (https://powo.science.
kew.org/). Геоботанические описания выполня­
лись по стандартной методике (Korchagin, 1964).

ЦП 1 изучена в  Хакасии в  долине р. Аскиз 
в окрестностях с. Казановка (53°13′67.0″ с. ш., 
90°04′18.3″ в. д. на высоте 614 м над ур. м.) в пет­
рофитном закустаренном степном разнотравном 
сообществе. ЦП располагалась в  средней час­
ти склона восточной экспозиции (угол накло­
на 20–25°). Растения произрастают на мелкозе­
мистой почве, сверху покрытой мелким, средним 
и  крупным щебнем. В  2004  г. доля кустарни­
ков составляла 20%, Caragana pygmaea (L.) DC.  
и Spiraea hypericifolia L. преобладали в  одина­
ковом соотношении. Доминанты травостоя: 
Bupleurum scorzonerifolium Willd., Artemisia frigida 
Willd., Veronica incana L., Potentilla acaulis  L., 
Artemisia glauca Pall. ex Willd., Nepeta multifida L., 
Carex pediformis C.A. Mey. Проективное покры­
тие (ПП) D. nutans 5%. ОПП – 70–80%.

Через три года в 2007 г. видовой состав сооб­
щества сильно не изменился. В петрофитном за­
кустаренном степном разнотравном сообществе 
доля кустарников увеличилась до 35–40%. Кус­
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тарниковый ярус в основном сформирован Cara-
gana pygmaea и Spiraea hypericifolia, также отмече­
ны единичные особи Cotoneaster laxiflorus J. Jacq. 
ex Lindl. В разнотравье доминировали: Nepeta 
multifida, Potentilla acaulis, Artemisia frigida, Poten-
tilla tanacetifolia Willd. ex D.F.K. Schltdl., Bupleu-
rum scorzonerifolium, Pseudosedum affine (Schrenk) 
A. Berger. Особи D. nutans встречаются лишь под 
пологом кустарников. ОПП осталось прежним.

ЦП 2 исследована на территории Горного Ал­
тая в 3 км от с. Беш-Озек Шебалинского рай­
она (51°15′15.15″ с. ш., 85°23′53.0″ в. д., 1060 м 
над ур. м.), в нижней части склона (угол накло­
на 7°) на залежи. Почвы горно-луговые. В 2004 г. 
в лапчатко-злаково-разнотравном лугово-степ­
ном сообществе общее проективное покрытие 
(ОПП) составляло 80%. Доминантами выступа­
ли Argentina anserina (L.) Rydb., Elymus repens (L.) 
Gould, E. mutabilis (Drobow) Tzvelev, Plantago ma-
jor L., Achillea asiatica Serg., Artemisia dracunculoides 
Pursh, Medicago falcata L. ПП D. nutans 7%.

В 2022 г. отмечено интенсивное зарастание 
этого сообщества злаками: Elymus repens, E. muta-
bilis, Avenula pubescens (Huds.) Dumort., Stipa capil-
lata L. и Achnatherum sibiricum (L.) Keng ex Tzvelev, 
что привело к задернению ценоза и увеличению 
ОПП до 100%. В злаково-разнотравном лугово-
степном сообществе из разнотравья преобладали 
Argentina anserina, Artemisia dracunculoides, Fragaria 
viridis Weston, Aconitum barbatum Pers., Plantago 
major, Medicago falcata. В ЦП 2 в 2022 г. в сооб­
ществе присутствует ветошь, на ее долю прихо­
дится до 10%.

ПП D. nutans в ЦП 1 с 2004 по 2007 г. и в ЦП 2 
с 2004 по 2022 г. сократилось до 2%.

В момент первого исследования все ЦП под­
вержены сильному антропогенному воздействию 
в виде выпаса крупного и мелкого рогатого ско­
та, с течением времени в ЦП 1 воздействие выпа­
са сохранилось, а в ЦП 2 отмечено уменьшение 
антропогенной нагрузки (выпас осуществляется 
лишь ранней весной).

При изучении структуры ЦП использован по­
пуляционно-онтогенетический подход (Rabotnov, 
1950; Uranov, 1975; Tsenopopulyatsii…, 1988). 
Онтогенетический спектр описан на основе уче­
та 40–160 площадок размером 1 м2. Онтогенети­
ческое состояние особей D. nutans определяли со­
гласно описанному ранее онтогенезу (Nozirova 
(Denisova), Cheremushkina, 2004). За  счетную 

единицу принимали особь. Для анализа онто­
генетической структуры выбраны следующие 
демографические показатели: индекс возрас­
тности Δ (Uranov, 1975), индекс эффективнос­
ти ω (Zhivotovskii, 2001), индекс восстановления 
Iв, индекс замещения Iз (Zhukova, 1987), индекс 
старения Iст (Glotov, 1998). Экологическую плот­
ность рассчитывали исходя из численности осо­
бей на единицу обитаемого пространства (Odum, 
1986). При приведении показателей плотности 
к  нормальному распределению использовали 
рекомендации Н.В. Глотова (Glotov, 1998). Все 
средние значения плотности, а также значения 
плотности по каждой площадке были приведе­
ны к нормальному распределению с помощью 
преобразования x = ln(n + 1), где n – число осо­
бей на площадке. Потенциальная семенная про­
дуктивность (ПСП) определялась с  использо­
ванием методики И.В. Вайнагия (Vainagy, 1974). 
Всхожесть семян (эремы) проверена в лабора­
торных условиях при комнатной температуре 
в трехкратной повторности. Для сравнительной 
характеристики ЦП рассчитывали скорость раз­
вития и специфическую скорость развития ЦП 
(Zhukova, 1995).

На прорастание семян, как известно, влияют 
погодные условия (Danovich et al., 1982). Для ха­
рактеристики климатических условий использо­
ваны данные метеостанций по гидрометеороло­
гии и мониторингу окружающей среды (ЦГМС) 
Хакасского центра Уйбат (международный код 
29864) и Горно-Алтайского центра М2 Усть-Кок­
са (международный код 36229) с сайта http://www.
pogodaiklimat.ru/ (табл. 1).

Для выявления взаимосвязей между особями 
разных онтогенетических состояний в каждой ЦП 
применяли корреляцию Пирсона (ЦП 1: в 2004 г. 
n = 220, в 2007 г. n = 256; ЦП 2: в 2004 г. n = 352, 
в 2022 г. n = 228, p < 0.01). Коэффициент корреля­
ции Пирсона оценивали по шкале Чеддока. Для 
изучения взаимосвязи между признаками ЦП (до­
ля особей каждого онтогенетического состояния), 
экологической плотностью, ОПП, покрытием 
кустарников применили коэффициент корреля­
ции Спирмена (p < 0.05) (Siegel, Castellan, 1989).

Обработку данных проводили в приложении 
Microsoft оffice Excel 2010 (Microsoft Corp.). Ста­
тистический анализ проведен с использованием 
программного пакета Statistica 10 (StatSoft Inc., 
OK, USA).
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РЕЗУЛЬТАТЫ И  ОБСУЖДЕНИЕ

Dracocephalum nutans – травянистое растение, 
развивающееся по симподиальной полурозеточ­
ной модели побегообразования. Вид распростра­
нен по всей территории России – от Европейской 
части до Дальнего Востока, а также по всей гор­

ной Средней Азии, в Китае, Монголии и северо- 
западной Индии (Shishkin, 1954; Nowak, Nobis 
(eds.), 2020; Haq et al., 2023). D. nutans произрас­
тает в хвойных и широколиственных лесах, за­
рослях кустарников, на каменистых, песчаных 
склонах, осыпях, по берегам рек, на разных вы­
сотах –  от 160 до 3000 м над ур. м. и выше.

Таблица 1. Средняя температура воздуха и количество выпавших осадков по месяцам (данные Уйбат, 53°7′ N, 
090°4′ Е, 525 м над ур. м. и М-2 Усть-Кокса, 50°3′ N, 085°6′ Е, 978 м над ур. м.)
Table 1. Average air temperature and precipitation amount by months (data of the Center for Hydrometeorology and 
Environmental Monitoring for Uybat, 53°7′ N, 090°4′ Е, 525 m above sea level, and M-2 Ust-Koksa, 50°3′ N, 085°6′ Е, 
 978 m above sea level)

Год / Year
Средняя температура по месяцам / Average temperature by months, °С

Апрель / April Май / May Июнь / June Июль / July Август / August Сентябрь / September

Данные метеостанции Уйбат (Хакасия) / Data from the Uybat weather station (Khakassia)

2002 0.8 12.2 17.1 17.9 16.4 9.2

2003 1.2 10.3 16.9 16.8 14.2 9.0

2004 2.4 12.9 16.3 17.5 14.7 8.9

2005 3.6 9.2 16.6 20.0 15.9 8.9

2006 1.7 8.0 17.4 17.7 13.2 9.1

2007 7.0 11.3 14.7 20.5 14.9 10.8

Данные метеостанции Усть-Кокса (Республика Алтай) / Data from the Ust-Koksa weather station (Republic of Altai)

2002 2.4 10.1 14.4 15.7 15.1 8.5

2003 1.7 11.1 16.1 15.4 14.2 9.7

2004 3.7 12.1 15.2 16.5 13.9 8.9

2020 8.6 13.3 14.0 17.3 15.2 8.6

2021 2.6 11.2 13.5 18.0 15.8 9.1

2022 4.6 14.5 15.8 15.3 14.1 10.7

Осадки по месяцам, мм / Precipitation by months, mm

Данные метеостанции Уйбат (Хакасия) / Data from the Uybat weather station (Khakassia)

2002 7 5 97 71 81 21

2003 25 68 175 64 44 28

2004 24 32 63 164 24 36

2005 7 17 32 70 84 33

2006 22 13 42 79 34 10

2007 1 28 36 90 59 12

Данные метеостанции Усть-Кокса (Республика Алтай) / Data from the Ust-Koksa weather station (Republic of Altai)

2002 42 43 119 93 45 35

2003 7 41 60 79 27 35

2004 66 28 42 87 88 46

2020 2 29 83 93 59 66

2021 11 52 97 52 53 45

2022 14 5 111 151 54 33
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Все ЦП во все года исследования были непол­
ночленными. Отсутствие особей постгенератив­
ного периода связано с  особенностями онто­
генеза. Онтогенез D. nutans короткий, неполный, 
длится в течение 2–6 лет, многие особи отмира­
ют в старом генеративном состоянии. Онтоге­
нез характеризуется быстрыми темпами разви­
тия в прегенеративном периоде. Нами выявлена 
поливариантность развития особей в зависимо­
сти от времени прорастания семян. Так, боль­
шинство особей, появившиеся весной или в на­
чале лета, проходят прегенеративный период 
за один год, они зимуют в виргинильном состоя­
нии и на следующий год зацветают. Единичные 
экземпляры зацветают в первый же год. На сле­
дующий год, пропуская зрелое генеративное, пе­
реходят в старое генеративное или субсенильное 
состояние и в конце вегетационного сезона отми­
рают. При прорастании семян в конце лета особи 
развиваются только до имматурного состояния, 
переходя в виргинильное состояние в следующий 
вегетационный сезон. Небольшая часть озимых 
растений из иммматурного состояния переходит 
в старое генеративное или субсенильное состоя­
ние. Основная часть растений, как весеннего, так 
и летнего прорастания за счет более продолжи­
тельного зрелого генеративного состояния, ко­
торое длится 2–4 года, имеет длительный генера­
тивный период. Увеличение продолжительности 
онтогенеза у ряда особей D. nutans до 6 лет дает 
возможность более длительно удерживать за со­
бой территорию в фитоценозе.

Экологическая плотность особей во всех ЦП 
в 2004 г. колебалась в среднем от 4 до 9 особей 

на 1 м2. В изученных ЦП экологическая плот­
ность положительно коррелируют с количест­
вом подроста. Так как особи D. nutans размно­
жаются только семенным путем, при увеличении 
числа молодых особей увеличивается и экологи­
ческая плотность (j и Рэкол (rs = 0.358, p = 0.05); 
im и Рэкол (rs = 0.323, p = 0.05); v и Рэкол (rs = 0.298, 
p = 0.05)). Пополнение ЦП проростками зависит 
от значений семенной продуктивности. Анализ 
ПСП в разных ЦП в 2004 г. установил следую­
щий диапазон: в ЦП 1 – 788.7 ± 52.3 и в ЦП 2 – 
1632.5 ± 79.2 эремов (семян) на особь. В результа­
те исследования лабораторной всхожести семян 
D. nutans из природных местообитаний нами бы­
ло установлено, что 96–100% семян прораста­
ют в течение двух недель, первые проростки по­
являются на третий день. Высокая ПСП, хорошее 
прорастание семян должны положительно влиять 
на число прегенеративных растений, а следова­
тельно, и на плотность. Однако анализ динамики 
плотности показал, что она существенно умень­
шилась: в ЦП 1 с 2004 по 2007 г. в 2.8 раз и в ЦП 2 
с 2004 по 2022 г. – в 3.6 раза (табл. 2). Сходная 
тенденция при более низких показателях выявле­
на при приведении численности особей на учет­
ных площадках к нормальному распределению. 
Так, в ЦП 1 плотность уменьшилась в 2.7 раз, 
а в ЦП 2 – в 2.6 раза. Снижение плотности в ЦП 
связано с разными причинами. В ЦП 1 в резуль­
тате вытаптывания и  поедания скотом умень­
шается число как молодых, так и взрослых осо­
бей. Большинство особей в 2007 г. встречались 
под кустарниками, где были защищены от жи­
вотных. Выявлена прямая взаимосвязь между 

Таблица 2. Некоторые демографические показатели ценопопуляций Dracocephalum nutans
Table 2. Some demographic indicators in populations of Dracocephalum nutans

№ 
ЦП / CP

Год
Year

Демографические показатели / Demographic indicators

Рэкол, особь/м2 
Pecol, ind/m2

Плотность 
Density ln(n + 1)

Δ ω Iв Iст Iз

ЦП 1 
CP 1

2004 4.4 2.6 0.39 0.72 0.26 0 0.34

2007 1.6 0.96 0.34 0.49 0.48 0.03 0.88

ЦП 2
CP 2

2004 8.9 5.3 0.14 0.33 0.84 0 5.22

2022 2.5 1.99 0.26 0.56 0.51 0.04 0.94

Примечание: Рэкол – экологическая плотность; ω – индекс эффективности; ∆ – индекс возрастности; Iв – индекс восстановления; 
Iст – индекс старения; Iз – индекс замещения; ЦП – ценопопуляция.

Note: Pecol – ecological density; ω – index of efficiency; ∆ – index of age; Iв – index of recovery; Iст – index of aging; Iз – index of replace­
ment; CP – population.
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ПП кустарников и особями прегенеративного 
периода (j + im + v) (rs = 0.305, p = 0.05). В ЦП 2 
увеличение ОПП до 100%, задернение, появле­
ние ветоши, весенний выпас в 2022 г. отрица­
тельно повлияли на плотность особей (ОПП и 
Рэкол (rs = −0.208, p = 0.05) и вызвали ее сокращение.

Также наши исследования установили изме­
нения в онтогенетической структуре ЦП (рис. 1). 
В связи с коротким прегенеративным периодом, 
длящимся чаще всего один год, структура ЦП за­
висит от времени исследования.

ЦП 1, изучаемая в июле 2004 г. в Хакасии, име­
ла центрированный тип спектра. Накопление 
зрелых генеративных особей связано с  погод­
ными условиями 2002, 2003, 2004 гг. Так, теплая 
погода и обильное количество осадков в 2002 и 
2003 гг. (по данным сайта www.pogodaiklimat.ru) 
способствовали пополнению ЦП молодыми осо­
бями. Быстрый переход молодых растений 2002 
и 2003 гг. в последующее состояние и длитель­
ность средневозрастного генеративного состоя­
ния (2–4 года) определили пик на зрелых рас­
тениях. Теплая, но сухая погода весной 2004 г. 
не способствовала пополнению ЦП особями пре­
генеративного периода. Через три года в авгус­
те 2007  г. зафиксирован бимодальный спектр 
с локальным пиком на имматурных растениях 
и с абсолютным максимумом на старых генера­

тивных особях (см. рис. 1). В 2007 г. весна и на­
чало лета в Хакасии были теплыми, но сухими, 
а август теплым и влажным, что и обусловило по­
явление локального пика на имматурных особях. 
Появлению подроста также способствовало раз­
растание кустарников до 35–40%, под пологом 
которых создаются более влажные условия для 
прорастания семян. Пик на старых генеративных 
растениях является результатом естественного 
старения особей, появившихся в прошлые годы. 
Обнаружена значимая корреляция между im и g3 
в 2007 г. (r = 0.421, p = 0.001). В 2007 г. отмечен 
рост доли прегенеративной фракции: j + im + v 
составила 25.6% в 2004 г. и 46.9% – в 2007 г. Рез­
кий спад зрелых особей с 31.4 до 6.3% в 2007 г., 
вероятно, обусловлен нерегулярным характе­
ром появления проростков в связи с погодны­
ми условиями в предыдущие годы. Статистиче­
ский анализ выявил заметную (по шкале Чеддока) 
прямую взаимосвязь между долей j и g2 (r = 0.572, 
p = 0.001) в 2007 г. Сокращение числа особей 
постгенеративного периода в ЦП связано с естес­
твенным старением и отмиранием большей час­
ти особей в конце старого генеративного состоя­
ния (см. рис. 1).

В 2004 г. в связи с преобладанием генератив­
ных растений ЦП 1 – зрелая, а в 2007 г. при до­
минировании прегенеративных растений ста­
новится молодой (по  классификации Δ–ω 
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Рис. 1. Онтогенетические спектры ценопопуляций Dracocephalum nutans в разные годы изучения. По оси Х – 
онтогенетические состояния растений, по оси Y – доля особей разного онтогенетического состояния, %.
Онтогенетические состояния: j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – 
зрелое генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное. 

Fig. 1. Ontogenetic spectra of populations of Dracocephalum nutans in different years of study.  X-axis – ontogenetic states of 
plants, Y-axis – proportion of individuals of different ontogenetic states, %. 
Ontogenetic groups: j – juvenile, im – immature, v – virginal, g1 – young generative, g2 – mature generative, g3 – old genera­
tive, ss – subsenile.
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Л.А. Животовского (Zhivotovskii, 2001)). По­
явление незначительной доли особей постге­
неративного периода (3.1%) в 2007 г. привело 
к невысокому значению индекса старения (Iст) 
в 2007 г. (см. табл. 2). Индексы восстановления 
(Iв) и замещения (Iз), характеризующие особен­
ности самоподдержания ЦП за счет числа мо­
лодых особей, в  ЦП 1 в  2007  г. возросли (см. 
табл. 2). Изменения, отмеченные в ЦП 1, ука­
зывают на ее омоложение. Рассчитанные пока­
затели скорости развития (VΔ) и специфической 
скорости развития (rΔ) также подтвердили одно­
направленные изменения структуры ЦП 1 с 2004 
по 2007 г. в сторону ее омоложения (VΔ = −0.012, 
rΔ = −0.003).

В ЦП 2 за исследуемый период не произош­
ло смены спектра, спектр – левосторонний (см. 
рис. 1). В августе 2004 г. описан спектр с макси­
мумом на имматурных растениях. Весна и нача­
ло лета 2004 г. были теплыми и влажными, что 
обусловило появление молодых особей. Нерегу­
лярный характер появления проростков в свя­
зи с погодными условиями в предыдущие годы 
обусловил резкий спад на  зрелых генератив­
ных растениях. В ЦП 2 в 2004 г. также выявле­
на прямая заметная связь между долями im и g3 
(r  =  0.501, p  =  0.001). В  ЦП 2 левосторонний 
спектр с пиком на виргинильных особях описан 
в конце июня 2022 г. Теплый и влажный конец 
лета 2021 г. способствовал появлению молодых 
особей D. nutans осеннего прорастания, которые 
к июню 2022 г. перешли в виргинильное состоя­
ние. При этом сухая и более жаркая весенняя по­
года 2022 г. (см. табл. 1) не способствовала на­
коплению ювенильных и имматурных растений. 
Увеличение ОПП до 100%, интенсивное зараста­
ние сообщества злаками, наличие ветоши и ис­
пользование территории фитоценоза весной под 
пастбище привели к резкому уменьшению доли 
молодой фракции в 2022 г. ((j + im + v) составило 
83.9% в 2004 г. и 49% – в 2022 г.). Теплые и влаж­
ные погодные условия предыдущих лет способ­
ствовали заметному накоплению генеративной 
фракции в 2022 г. ((g1 + g2 + g3) составило 16.1% 
в 2004 г. и 50.3% – в 2022 г.).

Рассчитанные показатели скорости развития 
(VΔ) и специфической скорости развития (rΔ) по­
казали однонаправленное изменение структуры 
ЦП 2 в 2022 г. в сторону постепенного старения 
(VΔ = 0.006; rΔ = 0.047). На этот процесс указы­

вает и изменение показателей индексов восста­
новления (Iв) и замещения (Iз) (см. табл. 2). Так, 
в ЦП 2 с 2004 по 2022 г. значение индекса восста­
новления уменьшилось в 1.65 раза, а индекса за­
мещения, показывающего долю взрослой части 
популяции, которую может заместить подрост, – 
в 5.6 раза, что связано с сокращением доли под­
роста с 2004 по 2022 г. в 1.7 раза и увеличением 
особей генеративного периода в 3.1 раз. Индекс 
старения за счет небольшого числа особей пост- 
генеративного периода в 2022 г. составил 0.04. 
Тип ЦП по классификации Δ–ω не изменился, 
ЦП 2 в 2004 и 2022 гг. – молодая.

Таким образом, все изученные ЦП D. nutans 
нормальные, неполночленные, самоподдержа­
ние осуществляется только семенным путем. 
Потенциальная семенная продуктивность осо­
бей в 2004 г. колебалась от 788.7 ± 52.3 в ЦП 1 и 
1632.5 ± 79.2 эремов на особь в ЦП 2. Также уста­
новлена 96–100%-ная всхожесть семян. Получен­
ные значения ПСП и всхожести семян в двух ЦП 
должны способствовать успешному появлению 
проростков и, следовательно, увеличению плот­
ности особей. Однако плотность растений сокра­
тилась в ЦП 1 в 2.8 раз, а в ЦП 2 – в 3.6 раза. Как 
отмечают многие авторы, изучающие разногодич­
ную динамику, плотность является очень лабиль­
ной величиной (Zaugol’nova, 1977; Zhukova, 1995; 
Osmanova, 2007) и у олигокарпиков она всегда вы­
ше, чем у многолетников (Zhukova, 1995).

Одним из лимитирующих факторов, влияющих 
на значения плотности и демографических пока­
зателей ЦП D. nutans, являются погодные условия. 
От количества выпавших осадков и температур­
ного режима весны, начала и конца лета зависит 
пополнение ЦП проростками. Нерегулярный ха­
рактер появления проростков в предыдущие годы 
отражается на доле молодых растений в спектре. 
На долю правой части спектра влияют пропуски 
в развитии особей (переход имматурного состоя­
ния в старое генеративное); на сокращение онто­
генеза – антропогенный фактор и естественная 
трансформация ценоза. Определяющими фак­
торами в ЦП 1 оказались вытаптывание и по­
едание скотом растений; в ЦП 2 – увеличение 
ОПП до 100% (интенсивное зарастание сообще­
ства злаками, наличие ветоши и использование 
фитоценоза в весенний период под пастбище). 
Как отмечает Г.О. Османова (Osmanova, 2007), 
для ЦП Plantago lanceolata L., где был отмечен се­
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нокос или выпас, частота встречаемости особей 
прегенеративного периода при разногодичных 
наблюдениях сильно варьировала, а часть осо­
бей имела сокращенный онтогенез с пропуском 
отдельных онтогенетических состояний, иногда 
целого периода.

За  исследованный период в  онтогенетичес­
ком спектре ЦП 1 наблюдается смещение пи­
ков и изменение типа спектра с центрирован­
ного (2004 г.) на бимодальный (2007 г.). ЦП 1 
омолаживается за счет накопления молодых рас­
тений и сокращения доли генеративных особей. 
Оценка демографических показателей и показа­
телей скорости подтверждают омоложение ЦП. 
По классификации “дельта–омега” ЦП 1 разви­
вается от зрелой к молодой. За короткий период 
исследования с 2004 по 2007 г. ЦП 1 не прошла 
смену поколений, но ее развитие указывает, что 
ЦП имеет динамичную структуру, которая отра­
жает сложившиеся условия в течение ряда лет.

В  ЦП 2  смена типа спектра не  происходит, 
спектр – левосторонний. ЦП в 2004 и 2022 гг. – 
молодая, несмотря на уменьшение прегенератив­
ной и накопление генеративной фракций в 2022 г. 
Однако уменьшение индексов восстановления, 
замещения и рассчитанные показатели скорос­
ти развития и специфической скорости развития 
указывают на старение ЦП 2. Исходя из измене­
ний, происходящих в ЦП 1 и 2, можно предпо­
ложить, что в ЦП 2 за 18 лет произошла смена 
отдельных “малых волн возобновления”, что вы­
зывает смещение максимума в онтогенетическом 
спектре. Значения демографических показате­
лей 2004 и 2022 гг. также указывают на волнооб­
разные флюктуации, происходящие в этой ЦП.

Наличие различных онтогенетических групп 
в ЦП свидетельствует об устойчивом их положе­
нии в фитоценозе, о возможности ее существо­
вания зa счет хорошего возобновления, несмот­
ря на  сокращение плотности. Динамические 
процессы в ЦП D. nutans стабилизированы в ре­
зультате постоянного возникновения “волн во­
зобновления”, длительности генеративного пе­
риода и хорошей ПСП.

Динамические закономерности, происходя­
щие в ЦП 1 и 2, следует ожидать у видов, близких 
к D. nutans по биологическим свойствам (стер­
жнекорневой олигокарпик с  коротким преге­
неративным периодом и хорошим семенным во­
зобновлением).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На  основании проведенных исследований 
установлено, что на территории Сибири в це­
нопопуляциях олигокарпика Dracocephalum nu-
tans разногодичные изменения проявляют­
ся в колебании демографических показателей 
и онтогенетического состава.

В ЦП 1 за 3 года произошла смена типа онто­
генетического спектра с центрированного на би­
модальный и сокращение экологической плот­
ности в 2.8 раза, что связано с нерегулярным 
семенным возобновлением вследствие колеба­
ния погодных условий и закустаренностью сооб­
щества. Ценопопуляция испытывает омоложение 
за счет накопления молодых растений и сокраще­
ния доли генеративных особей.

В ЦП 2 за 18 лет тип онтогенетического спект­
ра не  изменился, он остался левосторонним, 
однако изменились численные показатели неко­
торых онтогенетических групп. Уменьшение пре­
генеративной фракции связано с задернением 
сообщества злаками и усилением пастбищной 
нагрузки в весенний период; накопление генера­
тивной фракции – с темпами развития генератив­
ных особей и увеличением влажности в течение 
вегетационного сезона. Также произошли изме­
нения в экологической плотности особей, их рез­
кое снижение в 3.6 раза связано с интенсивным 
развитием злаков и пастбищной нагрузкой. Це­
нопопуляция постепенно стареет за счет накоп­
ления старых особей.

Выявленные в  изученных ценопопуляциях 
в разные годы процессы омоложения и старения 
с одной стороны свидетельствуют о малых волнах 
возобновления, которые приводят к устойчиво­
му их состоянию, с другой – отражают динамику 
изменений структуры фитоценоза. Можно пред­
положить, что динамические закономерности, 
происходящие в ЦП 1 и ЦП 2 D. nutans, будут на­
блюдаться в ценопопуляциях других олигокар­
пических видов.
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STRUCTURE OF COENOPOPULATIONS  
OF DRACOCEPHALUM NUTANS (LAMIACEAE) IN STEPPE 

COMMUNITIES IN DIFFERENT YEARS OF RESEARCH

G. R. Denisova1, *, V. A. Cheremushkina1, 
A. Yu. Astashenkov1, 2, A. A. Guseva1, 2
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The structure of the ontogenetic composition and density of two coenopopulations (CP) of the herbaceous 
oligocarpic Dracocephalum nutans L. in steppe communities of Siberia has been studied in different 
years. A variety of ontogenetic spectra has been established: centered (CP 1 – 2004), bimodal (CP 1 – 
2007), and left-sided (CP 2 – 2004, 2022). During the study period, the accumulation of individuals of 
the pregenerative period and old generative plants occurs in the ontogenetic spectrum of CP 1; in CP 2, 
while maintaining the share of pregenerative individuals, an increase in the share of young and mature 
generative ones is observed. In all CPs, the density has decreased by 2.8 and 3.6 times. The determining 
factors influencing the values of density and demographic indicators in CP 1 was pasture load; in CP 2 – 
an increase in the total projective coverage in the phytocoenosis to 100%, the participation of sod grasses, 
as well as a high content of dead grass and the use of the phytocoenosis in the spring period for pasture. 
The main limiting factor for both D. nutans CPs is weather conditions. The recovery of the CP depends 
on the amount of precipitation and the temperature regime of spring, early and late summer. Fluctuations 
in the values of demographic indicators and indicators of the rate of development evidence a stable state 
of the studied CPs.

Keywords: Dracocephalum nutans L., monitoring, dynamics, ontogenetic spectrum, demographic indicators
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