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В статье приведены результаты исследований по репродуктивной биологии Hedysarum theinum Kras-
nob. в природных популяциях Республики Алтай и Северного Казахстана. Вид вегетативно непо-
движен, его размножение осуществляется только семенным путем. Установлено, что Hedysarum
theinum относится к растениям со средней (от 38.0 до 66.6%) семенной продуктивностью в условиях
Северного Казахстана (центр ареала), что достаточно для регулярного возобновления популяций и
поддержания стабильности их возрастной структуры. В северной части ареала в Республике Алтай
Hedysarum theinum признан редким и подвержен высокой антропогенной нагрузке. Показано, что
здесь семенная продуктивность у этого вида значительно ниже (от 22.1 до 40.1%) и не во всех попу-
ляциях самовозобновление может быть успешным.
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Изучение редких видов в естественных местах
произрастания и при переносе в условия культу-
ры включает в себя исследование вопросов се-
менной продуктивности и биологии прорастания
семян. Это важно также для разработки мер охра-
ны в природной среде обитания и для переноса их
в условия интродукции. Редкий вид Республики
Алтай Hedysarum theinum Krasnob. (Krasnaya…,
2007) интенсивно используется как лекарствен-
ное растение (“красный корень”) и в местах заго-
товки находится на грани исчезновения или уже
уничтожен (Karnaukhova, 2007). Вид вегетативно
неподвижен, его размножение осуществляется
только семенным путем.

Без знания особенностей воспроизводства и
размножения вида невозможно дать оценку со-
временного состояния, биоразнообразия расте-
ний, его перспективного развития и устойчивого
использования.

Высокий жизненный уровень популяций обу-
словлен оптимальными экологическими услови-
ями, частой сменой поколений, когда она допол-
няется большим числом подрастающих особей за

счет высокой семенной продуктивности (Uranov,
1960).

По мнению многих авторов (Khodachek, 1970;
Levina, 1981; Boronnikova, 1999, и др.), семенная
продуктивность является одним из наиболее важ-
ных показателей, характеризующих роль вида в
фитоценозе и адаптацию растений к условиям
окружающей среды, что позволяет судить об
успешности всех предшествующих репродуктив-
ных процессов растений. Под семенной продук-
тивностью понимают число семян или плодов,
образующихся на одной особи или образующихся
на единицу площади популяционного поля (Vay-
nagiy, 1990).

Самоподдержание ценопопуляции обусловли-
вает реальная семенная продуктивность, или чис-
ло жизнеспособных семян, которое производится
всеми особями изучаемого вида в популяции. Как
правило, она составляет незначительную часть
потенциальной семенной продуктивности (мак-
симально возможное количество семян, которое
способно производить растение, популяция и
фитоценоз за определенный промежуток време-
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ни при условии, что все возможные в цветках се-
мязачатки смогут сформировать зрелые семена) и
зависит от многих факторов: способа и условий
опыления, наличия фитофагов, изменчивости
погодных условий и т.п., что приводит к ее значи-
тельной вариабельности. Величина потенциаль-
ной семенной продуктивности (ПСП) зависит от
генетической программы вида (тип гинецея, чис-
ло семязачатков в завязи, число цветков на генера-
тивном побеге), а также от физиологических фак-
торов (возрастное и жизненное состояние особи);
экологических факторов (ресурсы и условия среды
обитания растений); ценотических факторов
(сферы обитания растений со всеми живыми орга-
низмами сообщества) (Khodachek, 1970, 1974,
2000; Levina, 1981; Zlobin, 2000). Реальная семен-
ная продуктивность (РСП) является скорее био-
ценологической, чем биологической характери-
стикой вида. На эту величину оказывает влияние
весь комплекс биотических и абиотических фак-
торов среды. Снижение числа завязавшихся се-
мян по сравнению с количеством семязачатков
может быть вызвано несколькими вероятными
причинами, среди которых нарушения эмбриоге-
неза, неблагоприятные условия внешней среды в
период закладки репродуктивных органов и пло-
дообразования, недостаточное количество опыли-
телей, повреждение завязавшихся семян насеко-
мыми. Поэтому для более полной характеристики
репродуктивного процесса растений используется
коэффициент продуктивности – К = РСП/ПСП
или % семенификации, который отражает харак-
тер взаимодействия организма и условий обита-
ния (Levina, 1981; Vaynagiy, 1973).

Актуальность настоящих исследований дикту-
ется необходимостью выяснения причин слабого
восстановления Hedysarum theinum – редкого в
Республике Алтай растения. Изучение его репро-
дуктивной биологии в центре (Северный Казах-
стан) и на краю ареала (Республика Алтай), поз-
волит выявить его адаптивные возможности и
предложить определенные подходы, необходи-
мые для разработки методов его сохранения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Hedysarum theinum (копеечник чайный) – высо-

когорный альпийский вид, имеющий дизъюнк-
тивный среднеазиатско-южносибирский ареал.
Встречается в высокогорном поясе на альпийских,
субальпийских лугах, каменистых склонах, вдоль
ручьев, на лесных лугах в Западном Алтае в преде-
лах Восточного Казахстана и Республики Алтай,
на Тарбагатае и Джунгарском Алатау и горных
массивах Западной Монголии (Flora Sibiri, 1994).
Сбор материала по репродуктивной биологии
H. theinum проводили с 2000 по 2020 г. в высокого-
рьях Русского и Казахстанского Алтая в градиен-
те высот от 1600 до 2100 м над ур. м. (табл. 1).

Семенную продуктивность (СП) H. theinum
изучали у средневозрастных генеративных расте-
ний, определяли СП по Т.А. Работнову (Rabotnov,
1960), И.В. Вайнагий (Vaynagiy, 1973), С.С. Харке-
вичу (Kharkevich, 1966), Е.В. Кучерову с соавтора-
ми (Kucherov et al., 1976). Для более полной харак-
теристики репродуктивного процесса использо-
вали коэффициент продуктивности К (%).

Определение всхожести семян, энергии про-
растания и жизнеспособности семян проводили
по методике определения всхожести семян (Se-
mena…, 2011). Всхожесть семян проверяли в лабо-
раторных условиях после 6 месяцев хранения в
двух вариантах: при температуре 18–20°С и при
0–5°С у скарифицированных и нескарифициро-
ванных семян.

Под всхожестью понимали способность семян
давать нормальные проростки за определенный
срок при оптимальных условиях проращивания.
Процент всхожести устанавливали отношением
нормально проросших семян к общему их коли-
честву, взятому для проращивания. Для бобовых
это чаще всего 10 дней (Semena…, 2011). К числу
всхожих относили семена, имеющие нормально
развитый корешок размером не менее длины се-
мени. Жизнеспособность определяли проращи-
ванием при обычных условиях, установленных
для определения всхожести, но с предваритель-
ной обработкой семян путем скарификации.

Полученные данные обработаны статистиче-
ски (Vaynagiy, 1974; Lakin, 1990; Plokhinskiy, 1970)
при помощи пакета программ Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
И ОБСУЖДЕНИЕ

Семенная продуктивность, как составляющая
репродуктивного процесса, является одним из важ-
ных показателей жизнеспособности вида в кон-
кретных условиях. Важную роль в плодообразова-
нии играют факторы, связанные с особенностями
строения и развития репродуктивных органов, ко-
торые определяются генотипом (Plotnikova, Ku-
dryashkina, 1976; Kuznetsova, 1978; Charlesworth,
1989; Orel, Semenova, 1989).

Соцветие видов рода Hedysarum L. секции Ga-
motion представляет собой цветоносную (флораль-
ную) зону моноподиально нарастающего побега.
Сложные соцветия, главная ось которых заканчи-
вается простой кистью, относят к гетеротетиче-
ским (Fyedorov, Artyushenko, 1979). Боковые со-
цветия располагаются в пазухах листьев средин-
ной формации. По Т.В. Кузнецовой и др.
(Kuznetsova et al., 1992) – это синфлоресценция,
т. е. совокупность цветоносных осей годичного
побега, включающая главную ось с верхушечной
флоральной единицей и все паракладии, ветвя-
щиеся иногда до третьего порядка. По мнению



558

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 6  2021

КАРНАУХОВА и др.
Т

аб
ли

ца
 1

. Н
ек

от
ор

ы
е 

по
ка

за
те

ли
 с

ем
ен

но
й 

пр
од

ук
ти

вн
ос

ти
 H

ed
ys

ar
um

 th
ei

nu
m

Ta
bl

e 
1.

 S
om

e 
in

de
xe

s o
f s

ee
d 

pr
od

uc
tiv

ity
 o

f H
ed

ys
ar

um
 th

ei
nu

m

№
 п

/п
, м

ес
то

об
ит

ан
ие

, в
ы

со
та

 н
ад

 у
р.

 м
ор

я,
эк

сп
оз

иц
ия

 с
кл

он
а,

 к
ру

ти
зн

а 
ск

ло
на

, ф
ит

оц
ен

оз
N

om
be

r, 
ha

bi
ta

t, 
al

tit
ud

e,
 sl

op
e 

ex
po

su
re

,
sl

op
e 

st
ee

pn
es

s,
 p

hy
to

ce
no

si
s

Ч
ис

ло
 с

оц
ве

-
ти

й 
на

 п
об

ег
N

um
be

r o
f 

in
fl

or
es

ce
nc

es
pe

r s
ho

ot

Ч
ис

ло
 ц

ве
тк

ов
в 

со
цв

ет
ии

N
um

be
r o

f 
fl

ow
er

s i
n 

in
fl

or
es

ce
nc

e

Ч
ис

ло
 б

об
ов

в 
со

цв
ет

ии
N

um
be

r o
f 

be
an

s i
n 

in
fl

or
es

ce
nc

e

Ч
ис

ло
 с

е-
м

ян
 в

 б
об

е
N

um
be

r o
f 

se
ed

s i
n 

be
an

П
С

П
P

SP
РС

П
R

SP

Э
ф

ф
ек

-т
ь 

пл
од

оо
бр

а-
зо

ва
ни

я,
%

Fr
ui

t 
ef

fi
ci

en
cy

,%

К
, %

С
ев

ер
о-

В
ос

то
чн

ы
й 

К
аз

ах
ст

ан
, Р

ид
де

рс
ки

й 
ра

йо
н,

 о
кр

ес
тн

ос
ти

 М
ал

о-
У

ль
би

нс
ко

го
 в

од
ох

ра
ни

ли
щ

а;
 х

ре
бт

ы
 И

ва
но

вс
ки

й,
 П

ро
хо

дн
ой

 Б
ел

ок
N

or
th

-E
as

t K
az

ak
hs

ta
n,

 R
id

de
r D

is
tr

ic
t, 

en
vi

ro
ns

 o
f M

al
o-

U
lb

in
sk

oy
e 

re
se

rv
oi

r;
 Iv

an
ov

sk
y 

an
d 

Pr
oh

od
no

y 
B

el
ok

 ri
dg

es
1.

 У
ль

би
нс

ка
я,

 1
63

5 
м

, з
ап

ад
на

я,
 2

°. 
С

уб
ал

ьп
ий

ск
ое

 п
ол

ид
ом

и-
на

нт
но

е 
вы

со
ко

тр
ав

ье
1.

 U
lb

in
sk

ay
a,

 1
63

5 
m

, W
, 2

°. 
Su

ba
lp

in
e 

po
ly

do
m

in
an

t t
al

l g
ra

ss
es

3.
9 

±
 0

.2
50

.0
 ±

 2
.1

28
.3

 ±
 2

.7
3.

5 
±

 0
.2

10
65

4.
6

50
83

.7
56

.6
47

.7

2.
 –

"–
, 1

66
5 

м
, с

ев
ер

о-
за

па
дн

ая
, 2

°.
 С

уб
ал

ьп
ий

ск
ий

 л
уг

2.
 –

"–
, 1

66
5 

m
, N

W
, 2

°.
 S

ub
al

pi
ne

 m
ea

do
w

4.
9 

±
 0

.3
55

.8
 ±

 2
.3

30
.6

 ±
 2

.2
3.

85
 ±

 0
.1

20
30

8.
1

92
16

.6
54

.8
45

.4

3.
 –

"–
, 1

83
1 

м
, с

ев
ер

о-
за

па
дн

ая
, 5

°.
 A

ль
пи

йс
ки

й 
лу

г
3.

 –
"–

, 1
83

1 
m

, N
W

, 5
°.

 A
lp

in
e 

m
ea

do
w

2.
7 

±
 0

.2
45

.5
 ±

 2
.5

31
.6

 ±
 3

.0
4.

3 
±

 0
.1

28
49

.0
18

97
.6

69
.5

66
.6

4.
 –

"–
, 1

95
0 

м
, в

ер
ш

ин
а 

го
ры

. A
ль

пи
йс

ки
й 

лу
г

4.
 –

"–
, 1

95
0 

m
, m

ou
nt

ai
n 

to
p.

 A
lp

in
e 

m
ea

do
w

2.
4 

±
 0

.2
37

.2
 ±

 1
.9

24
.1

 ±
 2

.2
3.

5 
±

 0
.3

27
06

.2
15

56
.6

64
.7

57
.5

5.
 П

ро
хо

дн
ой

 б
ел

ок
, 1

69
2 

м
, ю

го
-ю

го
-з

ап
ад

на
я,

 1
°.

 C
уб

ал
ь-

пи
йс

ки
й 

лу
г

5.
 P

ro
ho

dn
oy

 B
el

ok
, 1

69
2 

m
, S

SW
, 1

°.
 S

ub
al

pi
ne

 m
ea

do
w

3.
4 

±
 0

.2
45

.7
 ±

 2
.7

20
.5

 ±
 2

.4
3.

8 
±

 0
.2

24
24

6.
6

90
51

.9
44

.9
37

.3

6.
 –

"–
, 1

74
6 

м
, с

ев
ер

на
я,

 3
–

4°
. A

ль
пи

йс
ки

й 
лу

г
6.

 –
"–

, 1
74

6 
m

, N
, 3

–
4°

. A
lp

in
e 

m
ea

do
w

2.
9 

±
 0

.2
40

.4
 ±

 2
.2

21
.3

 ±
 2

.0
3.

8 
±

 0
.3

70
25

.1
30

91
.1

52
.8

44
.0

7.
 –

"–
, 1

74
9 

м
, ю

го
-з

ап
ад

на
я,

 1
5°

. C
уб

ал
ьп

ий
ск

ое
 в

ы
со

ко
тр

ав
ье

7.
 –

"–
, 1

74
9 

m
, S

W
, 1

5°
. S

ub
al

pi
ne

 ta
ll 

gr
as

se
s

3.
9 

±
 0

.2
56

.3
 ±

 2
.6

31
.9

 ±
 1

.5
2.

8 
±

 0
.2

14
63

0.
4

56
38

.5
56

.7
38

.5

8.
 –

"–
, 1

78
7 

м
, с

ев
ер

на
я,

 2
0°

. С
уб

ал
ьп

ий
ск

ий
 л

уг
8.

 –
"–

, 1
78

7 
m

, N
, 2

0°
. S

ub
al

pi
ne

 m
ea

do
w

3.
6 

±
 0

.3
62

.5
 ±

 3
.6

39
.3

 ±
 4

.4
3.

6 
±

 0
.2

18
59

8.
2

10
06

8.
2

62
.9

54
.1

9.
 –

"–
, 1

80
4 

м
, с

ев
ер

о-
во

ст
оч

на
я,

 1
4°

. А
ль

пи
йс

ки
й 

лу
г

9.
 –

"–
, 1

80
4 

m
, N

E
, 1

4°
. A

lp
in

e 
m

ea
do

w
.

3.
7 

±
 0

.4
61

.7
 ±

 2
.3

35
.1

 ±
 3

.2
3.

8 
±

 0
.2

12
75

9.
3

67
09

.1
56

.9
52

.6

10
. –

"–
, 1

83
6 

м
, с

ев
ер

на
я,

 в
ы

ро
вн

ен
на

я 
те

рр
ас

а.
 А

ль
пи

йс
ки

й 
лу

г
10

. –
"–

, 1
83

6 
m

, N
, l

ev
el

ed
 te

rr
ac

e.
 A

lp
in

e 
m

ea
do

w
3.

4 
±

 0
.2

41
.9

 ±
 2

.1
25

.5
 ±

 2
.1

3.
7 

±
 0

.2
98

82
.7

52
74

.1
60

.8
53

.4

11
. И

ва
но

вс
ки

й 
хр

еб
ет

, 1
68

9 
м

, ю
го

-з
ап

ад
на

я,
 2

0°
. Р

аз
но

тр
ав

-
но

е 
ли

ст
ве

нн
ич

но
е 

ре
дк

ол
ес

ье
11

. I
va

no
vs

ky
 R

id
ge

, 1
68

9 
m

, S
W

, 2
0 

°.
 F

or
b 

la
rc

h 
w

oo
dl

an
d

3.
4 

±
 0

.2
45

.1
 ±

 2
.2

20
.7

 ±
 2

.3
3.

9 
±

 0
.2

10
19

6.
3

42
72

.5
45

.9
41

.9

12
. –

"–
, 1

76
9 

м
, с

ев
ер

о-
за

па
дн

ая
, 1

0°
. C

уб
ал

ьп
ий

ск
ий

 л
уг

12
. –

"–
, 1

76
9 

m
, N

W
, 1

0°
. S

ub
al

pi
ne

 m
ea

do
w

3.
3 

±
 0

.2
47

.1
 ±

 2
.0

29
.7

 ±
 1

.5
4.

1 
±

 0
.2

86
51

.2
48

62
.3

63
.1

56
.2

13
. –

"–
, 1

77
0 

м
, с

ев
ер

о-
во

ст
оч

на
я,

 1
–

2°
. C

уб
ал

ьп
ий

ск
ий

 л
уг

13
. –

"–
, 1

77
0 

m
, N

E
, 1

–
2°

. S
ub

al
pi

ne
 m

ea
do

w
3.

8 
±

 0
.3

59
.3

 ±
 2

.6
24

.3
 ±

 2
.3

3.
7 

±
 0

.2
94

53
.0

37
94

.2
41

.0
40

.1



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 6  2021

РЕПРОДУКТИВНАЯ БИОЛОГИЯ HEDYSARUM THEINUM (FABACEAE) 559

П
ри

м
еч

ан
ие

: П
С

П
 –

 п
от

ен
ци

ал
ьн

ая
 с

ем
ен

на
я 

пр
од

ук
ти

вн
ос

ть
. Р

С
П

 –
 р

еа
ль

на
я 

се
м

ен
на

я 
пр

од
ук

ти
вн

ос
ть

. К
,%

 –
 к

оэ
ф

ф
иц

ие
нт

 п
ро

ду
кт

ив
но

ст
и,

%
.

N
ot

e:
 P

SP
 –

 p
ot

en
tia

l s
ee

d 
pr

od
uc

tiv
ity

. R
SP

 –
 re

al
 se

ed
 p

ro
du

ct
iv

ity
. K

,%
 –

 p
ro

du
ct

iv
ity

 c
oe

ff
ic

ie
nt

,%
.

14
. –

"–
, 2

01
8 

м
, в

ос
то

чн
ая

, 3
°.

 A
ль

пи
йс

ки
й 

лу
г

14
. –

"–
, 2

01
8 

m
, E

, 3
°.

 A
lp

in
e 

m
ea

do
w

2.
2 

±
 0

.1
28

.2
 ±

 2
.0

12
.0

 ±
 1

.2
4.

2 
±

 0
.1

43
25

.3
16

44
.7

42
.6

38
.0

15
. –

"–
, 2

05
6 

м
, с

ев
ер

на
я,

 3
°.

 A
ль

пи
йс

ки
й 

лу
г

15
. –

"–
, 2

05
6 

m
, N

, 3
°.

 A
lp

in
e 

m
ea

do
w

2.
9 

±
 0

.2
37

.4
 ±

 2
.7

21
.2

 ±
 2

.6
4.

6 
±

 0
.2

67
65

.6
35

61
.1

56
.7

52
.6

Ре
сп

уб
ли

ка
 А

лт
ай

, У
ст

ь-
К

ок
си

нс
ки

й 
ра

йо
н,

 К
ай

та
на

кс
ко

е 
ле

сн
ич

ес
тв

о,
 г

ор
а 

К
ра

сн
ая

 (о
тр

ог
и 

К
ат

ун
ск

ог
о 

хр
еб

та
)

A
lta

i R
ep

ub
lic

, U
st

-K
ok

si
ns

ky
 D

is
tr

ic
t, 

K
ay

ta
na

k 
fo

re
st

ry
, K

ra
sn

ay
a 

M
ou

nt
ai

n 
(s

pu
rs

 o
f t

he
 K

at
un

sk
y 

R
id

ge
)

16
. К

ра
сн

ая
, 1

60
0 

м
, п

ой
м

а 
ре

ки
 Б

ир
ю

кс
а.

 Б
об

ов
о-

ра
зн

о-
тр

ав
но

-з
ла

ко
во

е 
со

об
щ

ес
тв

о
16

. K
ra

sn
ay

a,
 1

60
0 

m
, f

lo
od

pl
ai

n 
of

 th
e 

B
ir

yu
ks

a 
R

iv
er

. L
eg

um
e-

fo
rb

-g
ra

ss
 c

om
m

un
ity

4.
0 

±
 0

.4
34

.6
 ±

 1
.8

15
.2

 ±
 2

.2
5 

±
 0

.0
15

16
7.

9
55

37
.1

43
.9

36
.5

17
. –

"–
, 1

70
0 

м
, в

ос
то

чн
ая

, 2
0°

. С
уб

ал
ьп

ий
ск

ий
 р

аз
но

тр
ав

ны
й 

лу
г (

за
го

то
вк

а 
ко

рн
я)

17
. –

"–
, 1

70
0 

m
, E

, 2
0°

. S
ub

al
pi

ne
 fo

rb
 m

ea
do

w
 (r

oo
t h

ar
ve

st
in

g)
3.

6 
±

 0
.2

46
.0

 ±
 1

4.
0

16
.5

 ±
 3

.5
4.

0 
±

 0
.6

93
32

.4
20

60
.0

35
.9

22
.1

18
. –

"–
, 1

80
0 

м
, ю

го
-з

ап
ад

на
я,

 2
0°

. К
ед

ро
во

-п
их

то
во

е 
ре

дк
ол

ес
ье

18
. –

"–
, 1

80
0 

m
, S

W
, 2

0°
. C

ed
ar

 p
in

e-
fir

 w
oo

dl
an

d
3.

0 
±

 0
.2

43
.7

 ±
 3

.3
20

.9
 ±

 4
.2

4.
0 

±
 0

.3
10

17
3.

9
33

55
.7

47
.8

33
.0

19
. –

"–
, 1

90
0 

м
, з

ап
ад

на
я,

 4
5°

. К
оп

ее
чн

ик
ов

о-
ки

пр
ей

но
е 

со
об

-
щ

ес
тв

о 
(п

ос
ле

 п
ож

ар
а)

19
.–

"–
, 1

90
0 

m
, W

, 4
5°

.S
w

ee
tv

et
ch

-w
ill

ow
he

rb
 c

om
m

un
ity

 (a
fte

r f
ire

)
3.

9 
±

 0
.4

48
.6

 ±
 1

.9
19

.4
 ±

 3
.6

4.
0 

±
 0

.4
30

56
9.

2
85

38
.6

39
.9

27
.9

Ре
сп

уб
ли

ка
 А

лт
ай

, О
нг

уд
ай

ск
ий

 р
ай

он
/A

lta
i R

ep
ub

lic
, O

ng
ud

ay
sk

y 
D

is
tr

ic
t

20
. С

ем
ин

ск
ий

 х
ре

бе
т,

 1
95

7 
м

, в
ос

то
чн

ая
. З

ар
ос

ли
 J

un
ip

er
us

 
si

bi
ri

ca
 н

а 
ст

ы
ке

 а
ль

пи
ки

 и
 с

уб
ал

ьп
ик

и
20

. S
em

in
sk

y 
R

id
ge

, 1
95

7 
m

. E
. J

un
ip

er
us

 si
bi

ri
ca

 th
ic

ke
ts

 a
t t

he
 

ju
nc

tio
n 

of
 th

e 
al

pi
ne

 a
nd

 su
ba

lp
in

e

3.
07

 ±
 0

.1
25

.8
 ±

 1
.5

10
.6

 ±
 1

.3
3.

8 
±

 0
.1

3
46

90
.6

15
58

.1
41

.1
33

.2

21
. –

"–
, м

ак
ро

ск
ло

н 
г.

 С
ар

лы
к,

 1
95

1 
м

, з
ап

ад
на

я,
 4

5°
. Е

рн
ик

о-
вы

е 
за

ро
сл

и
21

. –
"–

. m
ac

ro
slo

pe
 o

f S
ar

ly
k,

 1
95

1 
m

, W
, 4

5°
. D

w
ar

f b
irc

h 
th

ic
ke

ts
2.

6 
±

 0
.2

4
26

.0
 ±

 1
.6

7.
5 

±
 1

.3
3.

3 
±

 0
.2

4
21

01
.0

47
6.

2
28

.8
22

.7

22
. Т

ер
ек

ти
нс

ки
й 

хр
еб

ет
, 1

60
0 

м
, з

ап
ад

на
я,

 2
0°

. Л
ис

тв
ен

-
ни

чн
о-

ке
др

ов
ое

 р
ед

ко
ле

сь
е

22
. T

er
ek

ta
 R

id
ge

, 1
60

0 
m

, W
, 2

0°
. L

ar
ch

-c
ed

ar
 p

in
e 

w
oo

dl
an

d
2.

3 
±

 0
.2

1
34

.3
 ±

 2
.1

15
.7

 ±
 2

.2
3.

5 
±

 0
.3

44
11

.5
17

70
.2

45
.9

40
.1

№
 п

/п
, м

ес
то

об
ит

ан
ие

, в
ы

со
та

 н
ад

 у
р.

 м
ор

я,
эк

сп
оз

иц
ия

 с
кл

он
а,

 к
ру

ти
зн

а 
ск

ло
на

, ф
ит

оц
ен

оз
N

om
be

r, 
ha

bi
ta

t, 
al

tit
ud

e,
 sl

op
e 

ex
po

su
re

,
sl

op
e 

st
ee

pn
es

s,
 p

hy
to

ce
no

si
s

Ч
ис

ло
 с

оц
ве

-
ти

й 
на

 п
об

ег
N

um
be

r o
f 

in
fl

or
es

ce
nc

es
pe

r s
ho

ot

Ч
ис

ло
 ц

ве
тк

ов
в 

со
цв

ет
ии

N
um

be
r o

f 
fl

ow
er

s i
n 

in
fl

or
es

ce
nc

e

Ч
ис

ло
 б

об
ов

в 
со

цв
ет

ии
N

um
be

r o
f 

be
an

s i
n 

in
fl

or
es

ce
nc

e

Ч
ис

ло
 с

е-
м

ян
 в

 б
об

е
N

um
be

r o
f 

se
ed

s i
n 

be
an

П
С

П
P

SP
РС

П
R

SP

Э
ф

ф
ек

-т
ь 

пл
од

оо
бр

а-
зо

ва
ни

я,
%

Fr
ui

t 
ef

fi
ci

en
cy

,%

К
, %

Т
аб

ли
ца

 1
. О

ко
нч

ан
ие



560

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 106  № 6  2021

КАРНАУХОВА и др.

Т.В. Кузнецовой (Kuznetsova, 1998) число парак-
ладиев и число порядков их ветвления являются
наиболее изменчивыми параметрами структуры
соцветия и легко варьируют при улучшении усло-
вий произрастания и минерального питания в
сторону увеличения, а при ухудшении условий –
в сторону уменьшения.

По срокам цветения H. theinum относится к
летне-цветущим растениям: зацветает в середине
июня на высоте 1700 м над ур. м. и позднее на 20–
30 дней в верхнем пределе распространения (2100 м
над ур. м.). Массовое цветение происходит в кон-
це июня – начале июля. По данным Э. Э. Сеппар
(Seppar, 1971), суточная периодичность цветения
исследованных видов копеечников, опыляющихся
насекомыми, тесно связана с погодно-климатиче-
скими факторами, биологией цветка, с деятельно-
стью насекомых-опылителей. Однако определен-
ный ритм цветения может быть обусловлен при-
чинами не только внешнего, но и внутреннего
характера – генетической природой самого рас-
тения. Цветки у H. theinum обычного мотылько-
вого типа, обоеполые, окраска венчика ярко-ма-
линового цвета. Цветки копеечника протандрич-
ны, вскрывание пыльников происходит в фазу
рыхлых бутонов (Knuth, 1899–1905; Kugler, 1955).
Под тяжестью насекомого-посетителя лодочка
отклоняется вниз, рыльце и пыльники остаются
на месте и прикасаются к брюшку насекомого.
Когда давление на лодочку прекращается, она
возвращается в исходное положение и снова
скрывает генеративный аппарат. При вскрыва-
нии пыльников рыльце еще головчатое. Созрева-
ние его происходит непосредственно перед рас-
крыванием цветка, чаще всего в бутонах с едва
приподнятым флагом. У только что раскрываю-
щихся цветков рыльца головчатые, покрыты со-
сочками, окрашиваются растворами солей, хотя и
не очень интенсивно. По интенсивности окраски
можно судить о степени зрелости рыльца. Рыльце
расположено, как правило, выше пыльников на
2–3 мм. Целостность воспринимающей поверх-
ности рыльца нарушается от малейшего механи-
ческого прикосновения. Опылителями H. theinum
в природных популяциях являются два вида шме-
лей (Bombus sylvarum L. – шмель лесной, B. lapi-
darius L. – шмель каменный). После посещения
насекомого поверхность рыльца несколько де-
формируется. Экологическое значение разруше-
ния поверхности рыльца бобовых заключается в
том, что при этом пыльцевые зерна, достигающие
тканей рыльца, приходят в соприкосновение с
клеточным соком и прорастают (Mönch, 1911).
Самостерильность многих бобовых, видимо, ос-
нована на том, что без механического разрушения
поверхности рыльца пыльца не может на нем
прорастать. Опыты по изоляции цветков и соцве-
тий H. theinum, поставленные нами, показали, что
у изолированных цветков завязывания плодов не

происходит, плодоцветение в контроле довольно
значительное. Единичные случаи завязывания
плодов в изолированных соцветиях происходят
после постукивания по цветку в фазе рыхлого бу-
тона. Таким образом, морфология и физиология
цветков копеечника не исключают самоопыле-
ния, но затрудняют его.

Лишь часть цветков густых кистей соцветия
образуют бобы. Плоды видов рода Hedysarum –
членистые бобы, имеющие 2–3 (1–7) члеников,
распадающихся по ложным поперечным перего-
родкам (Levina, 1987). Односемянные членики
эллиптические, негустосетчатые, голые или рас-
сеянно опушенные, с окраиной или без окраины
(Fedchenko, 1948). Семена овальные, плоские, с
одной стороны слегка вогнутые (почковидные),
коричневые или буровато-желтые, около 4 мм
длиной и 3 мм шириной. Масса 1000 семян – 4–7 г.
Согласно классификации типов органического
покоя семян (Nikolaeva et al., 1985), копеечники
следует отнести к типу семян с экзогенным физи-
ческим покоем, для которых характерна твердо-
семянность. Одной из причин покоя семян явля-
ется водонепроницаемость кожуры.

Цветение и созревание семян дружное. Лишь
часть цветков густых кистей соцветия образуют
бобы, причем из 4–8 семязачатков несколько от-
мирают и формируются бобы с 1–6, чаще 4 чле-
никами с семенами. Плоды полностью созревают
в конце августа, сентябре.

Как и у других видов, у H. theinum плод остает-
ся долгое время зеленым, а зрелый плод распада-
ется по перетяжкам на членики. Семена не высы-
паются, а прорастают, находясь в створке члени-
ка боба. По анатомическому строению створка
его плода сильно отличается от строения створки
плода других представителей бобовых, имеющих
типичный для этого семейства плод (Plennik,
Kuznetsova, 1964). С наружной стороны створка
плода покрыта толстостенным эпидермисом с
большим количеством железистых волосков и
устьиц. Своеобразным является наличие очень
крупных клеток с сильно перфорированными кле-
точными стенками, которые располагаются непо-
средственно под эпидермисом. Видимо, наличие
таких клеток связано с биологической особенно-
стью семян прорастать внутри плода. В остальном
строение плода обычное, т.е. имеется мезофилл,
представленный 2–3 рядами клеток, кристалло-
носные клетки, пергаментный слой и внутренний
эпидермис. На ранних фазах развития в зеленом
плоде содержится крахмал. По мере созревания
начинает преобладать масло.

Околоплодник H. theinum сетчатый, опушен-
ный, с довольно широким крылом. Семена оваль-
ные, плоские, с одной стороны слегка вогнутые
(почковидные), коричневые или буровато-жел-
тые, около 4 (3.2–4.5) мм длиной и 3 (2.2–3.2) мм
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шириной. Они довольно крупные, масса 1000 се-
мян в среднем равна 9.6 г. Их окраска может быть
зеленовато-желтого, зеленого, светло-коричне-
вого (бежевого), коричневого цвета, темно-ко-
ричневого и темно-фиолетового (фиолетового)
цвета, а степень спелости зависит от длины веге-
тационного периода в высокогорных местообита-
ниях в год сбора семян (Dorogina et al., 2009).

Средние показатели числа семян (и члеников)
в бобе варьируют в зависимости от местообита-
ний (табл. 1). Так, в Северо-Восточном Казахста-
не на Проходном Белке и в окрестностях Мало-
Ульбинского водохранилища отмечено по 3–4 семя
на боб в среднем, на хребте Ивановском – 4–5 од-
носемянных члеников на боб в среднем.
В Республике Алтай в окрестностях горы Крас-
ной в Усть-Коксинском районе во всех местооби-
таниях отмечено 4–5, на Семинском и Теректин-
ском хребтах – 3–4 семя на боб в среднем. Так же
варьирует и число цветков и бобов в соцветии
(табл. 1). Эффективность плодообразования
(% завязавшихся бобов от числа цветков) при
этом на хребте Ивановском – 41.0–63.1%, на Про-
ходном Белке – 44.9–64.9%, на Ульбинском во-
дохранилище – 56.8–69.5%. В Республике Алтай
этот показатель на горе Красной в различных ме-
стообитаниях достигает лишь 47.8%, но минима-
лен на горе Сарлык (Семинский хребет) – 28.8%.

Семенная продуктивность H. theinum подвер-
жена значительным колебаниям по годам, а так-
же зависит от высоты обитания вида и климати-
ческих условий вегетационного периода. На горе
Красной в Центральном Алтае у H. theinum в
2003 году было в среднем 9 генеративных побегов,
которые несли 45 соцветий и 9287 семязачатков,
из которых затем в среднем на особь развилось
3393 семени, т.е. 36.5%. В 2000 году там же семен-
ная продуктивность была значительно меньше:
12 соцветий на особь, на каждом – 18 бобов с 2–
3 семенами в бобе и 468 семенами на особь.

Показатели потенциальной и реальной семен-
ной продуктивности сильно различаются. Так,
максимальные показатели потенциальной и ре-
альной семенной продуктивности (соответствен-
но 30569 и 1557 семян на особь в среднем) отмечены
нами на западной экспозиции склона с уклоном 45°
около вершины горы Красной в Республике Алтай
на высоте 1900 м над ур. м. в копеечниково-ки-
прейном сообществе среди горелого редкостой-
ного леса. Это, по-видимому, связано с активиза-
цией отрастания спящих почек на каудексе
H. theinum после пожара несколько лет назад и об-
разования наибольшего числа генеративных по-
бегов среди всех изученных местообитаний в Рес-
публике Алтай – 28 на особь в среднем.

В Казахстане максимум по потенциальной се-
менной продуктивности принадлежит особям,
произраставшим в разнотравном субальпийском

лугу на высоте 1692 м над ур. м. на Проходном
Белке (24247 семян на особь в среднем), а макси-
мум по реальной семенной продуктивности
(10068 семян) – в субальпийском разнотравном
лугу, расположенном на склоне северной экспо-
зиции на высоте 1787 м над ур. м.

Минимальные показатели потенциальной и
реальной семенной продуктивности (соответ-
ственно 2101 и 476 семян на особь в среднем) от-
мечены на западном макросклоне г. Сарлык в
Республике Алтай на высоте 1951 м над ур. м., в Се-
верном Казахстане – в окрестностях Мало-Ульбин-
ского водохранилища на такой же высоте в осоко-
вом альпийском лугу (2706 и 1557 семян на особь).

Так как в большинстве случаев под влиянием
различных факторов реальная семенная продук-
тивность оказывается намного ниже потенциаль-
ной, процент семинификации может служить на-
дежным показателем “благополучия” семенного
размножения и отражает характер взаимодействия
организма и условий обитания. Для более полной
характеристики репродуктивного процесса мы ис-
пользуем процент семинификации или коэффи-
циент продуктивности К = РСП/ПСП × 100%. По
данным И.В. Вайнагий (Vaynagiy, 1974), этот ко-
эффициент у дикорастущих бобовых довольно
низкий: для десяти многолетних видов бобовых
он варьировал от 1.1 до 32.3%. У изученных нами
видов наиболее высокий процент образования
полноценных семян (66.6%) отмечен в Казахста-
не в окрестностях Мало-Ульбинского водохрани-
лища, на высоте 1831 м, в душистоколосковом
альпийском лугу, минимальный – в Республике
Алтай на горе Красная, в субальпийском разно-
травном лугу, где ведется заготовка “красного
корня” (22.1%).

Как отмечают многие авторы (Ponomarev,
1960; Dobretsova, Begovatova, 1974; Vaynagiy, 1974;
Kuznetsova, 1978; Levina, 1981), снижение числа
завязавшихся семян по сравнению с количеством
семязачатков может быть вызвано несколькими
причинами, среди которых – нарушения эмбрио-
генеза, неблагоприятные условия внешней среды
в период закладки репродуктивных органов и пло-
дообразования, недостаточное количество опыли-
телей, повреждение завязавшихся семян насеко-
мыми. Так и у H. theinum, при высокой потенци-
альной семенной продуктивности показатели
реального выхода полноценных зрелых семян в
исследованных ценопопуляциях в Республике
Алтай составляют 22.1–40.1%, в Северном Казах-
стане – 38.0–66.6%.

Известно, что семена бобовых растений, со-
бранные в различных условиях произрастания по
горному профилю от степного до альпийского
пояса включительно, имеют различные диапазо-
ны амплитуды температурных режимов прорас-
тания. Семена степных экотипов лучше прорас-
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тают при температуре 18–25°С, альпийских – 6–8°С
(Reymers, Illi, 1978). Появление всходов у боль-
шинства видов приурочено к самому теплому пе-
риоду года, июлю – августу, когда дневные тем-
пературы достигают 17–20°С, а ночные 1–7°С.
В этот же период преобладающая часть видов всту-
пает в фазу плодоношения. Многие виды сбрасы-
вают зеленые плоды. Опадание незрелых семян
многих бобовых в условиях высокогорья имеет
большое биологическое значение, так как обеспе-
чивает быстрое появление всходов при наступле-
нии благоприятного периода (Plennik, 1976).

Прорастание семян H. theinum надземное. Ос-
новная масса проростков в естественных услови-
ях появляется в конце июня, но в зависимости от
условий обитания, этот процесс может начинать-
ся в мае или начале июля. Две семядоли надзем-
ные, мясистые, овальные, зеленые, иногда с од-
ного края слегка вогнутые, около 1 см длиной,
0.5 см шириной. Гипокотиль 0.8–1.5 см длиной и
0.08–0.1 см в диаметре, корешок около 5 см длиной,
остальные показатели приведены в таблице 2.

При интродукции H. theinum в ЦСБС СО РАН
(г. Новосибирск) учитывались лабораторная и по-
левая всхожесть при посеве семян в разные сроки
(под зиму, весной – в мае, или летом – в июле).

При долговременном хранении семян при
комнатных условиях, многие семена резко сни-

жают свою всхожесть с увеличением сроков хра-
нения. Одной из причин потери жизнеспособно-
сти семян является накопление генных мутаций,
вызванных разрывами хромосом или процессами
окисления запасных веществ (Vaynagiy, 1974).
Плохая водопроницаемость покровов семян
H. theinum после хранения при комнатной темпе-
ратуре указывает на физиологический покой и
предполагает необходимость скарификации (Ni-
kolaeva et al, 1985). Скарифицированные семена
очень хорошо набухают и лучше прорастают на
свету, чем в темноте. Процесс набухания практи-
чески не зависит от температуры среды проращи-
вания и полностью заканчивается за 1–2.5 суток с
момента увлажнения. В результате определения
лабораторной всхожести скарифицированных се-
мян выяснилось, что для вида характерна одно-
вершинная кривая скорости прорастания семян с
максимумом на 7-й день эксперимента. В сред-
нем она равна 52.1% на 4-й день опыта, 54.6% – на
7-й, на 10-й день осталось 23.6% жизнеспособных
проростков. Жизнеспособные проростки из ча-
шек Петри были высажены в вегетационные со-
суды. При дальнейшем выращивании рассады в
камеральных условиях при искусственном осве-
щении (17 часов в сутки), выяснилось, что выжи-
вает в среднем только 7.7% всех особей и они про-
ходят до высадки в открытый грунт (обычно – в

Таблица 2. Морфометрическая характеристика проростков Hedysarum theinum различного происхождения (на го-
ре Красная и репродукции ЦСБС)
Table 2. Morphometric characteristics of Hedysarum theinum seedlings of various origin (Krasnaya Mountain and repro-
duction of CSBG)

Признаки
Signs

Название местообитания/Habitat name

16. Красная
Krasnaya 1600 м

17. Красная
Krasnaya 1700 м

18. Красная
Krasnaya 1800 м

19. Красная
Krasnaya 1900 м

ЦСБС
CSBG

Длина семядоли, см
Cotyledon length, cm

1.0 ± 0.03 1.1 ± 0.04 1.0 ± 0.03 0.9 ± 0.04 0.9 ± 0.04

Ширина семядоли, см
Cotyledon width, cm

0.6 ± 0.01 0.6 ± 0.02 0.6 ± 0.02 0.5 ± 0.03 0.6 ± 0.04

Высота растения, см
Plant height, cm.

7.4 ± 0.4 9.7 ± 0.6 8.5 ± 0.3 7.6 ± 0.9 6.2 ± 0.6

Длина листа, см
Leaf length, cm

4.1 ± 0.3 4.7 ± 0.3 4.3 ± 1.2 4.0 ± 0.3 3.9 ± 0.3

Длина листочка, см
Leaflet length, cm

1.1 ± 0.1 1.25 ± 0.1 1.2 ± 0.05 1.1 ± 0.1 1.2 ± 0.2

Ширина листочка, см
Leaflet width, cm

0.5 ± 0.03 0.6 ± 0.04 0.6 ± 0.03 0.5 ± 0.05 0.8 ± 0.1

Число листьев
Number of leaves

2.6 ± 0.2 2.6 ± 0.2 2.6 ± 0.2 2.7 ± 0.2 1.8 ± 0.2

Строение первых листьев
Structure of first leaves

Тройчатые,
4% простых
Ternate + 4% 

simple

Тройчатые,
12% простых
Ternate + 12% 

simple

Тройчатые,
2% простых
Ternate + 2% 

simple

Все листья 
тройчатые

All leaves ternate

Простые,
20% тройчатых
Simple + 20% 

ternate
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мае) следующие стадии развития: проросток,
ювенильную, имматурную (Karnaukhova, 2007).

Наиболее надежным способом посева семян
H. theinum является посев под зиму неочищенных
односемянных члеников бобов, собранных в этом
же вегетационном периоде. При таком посеве по-
левая всхожесть весной может достигать 90–96%.
Это связано с биологическими свойствами вида:
строением створки плода и способностью зеле-
ных семян прорастать в нестабильных условиях
высокогорного пояса.

Таким образом, высокие показатели семенной
продуктивности и всхожести семян в природных
условиях позволяют сохранять устойчивость не-
нарушенных популяций в различных горных поя-
сах Северного Казахстана и Республики Алтай.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенный комплекс исследований в раз-

ных популяциях позволил получить данные о со-
временном состоянии репродуктивного процесса
у редкого в Республике Алтай Hedysarum theinum.
Изучение семенной продуктивности в естествен-
ных фитоценозах позволило судить о степени
адаптации растений к условиям местообитания.

На основании проведенных исследований
установлено, что H. theinum относится к растени-
ям со средней (от 38.0 до 66.6%) семенной про-
дуктивностью в центре ареала (Северный Казах-
стан), что достаточно для регулярного возобнов-
ления популяций и поддержания стабильности
их возрастной структуры.

В Республике Алтай этот вид подвержен высо-
кой антропогенной нагрузке и отнесен к редким,
семенная продуктивность значительно ниже (К =
= 22.1–40.1%) и не во всех популяциях самовоз-
обновление может быть успешным. В местах ин-
тенсивной заготовки корней H. theinum отмечены
наиболее низкие показатели эффективности пло-
дообразования и образования полноценных се-
мян.
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The article presents the results of research on the reproductive biology of Hedysarum theinum Krasnob. in nat-
ural populations of the Altai Republic and Northern Kazakhstan. The species is vegetatively immobile, repro-
ducing by seed only. It was found that H. theinum belongs to the plants with an average (38.0 to 66.6%) seed
productivity in the conditions of Northern Kazakhstan (the center of the species range), which is sufficient
for the regular renewal of populations and maintaining the stability of their age structure. The indexes of fruit
and seed formation in the studied populations of Northern Kazakhstan also indicate a fairly good adaptability
and compliance of the ecological conditions of the habitats with biological requirements of the species. In the
northern part of the range, in the Altai Republic, H. theinum is recognized as rare and subject to high anthro-
pogenic pressure. There, it was shown that the seed productivity of the species was significantly lower (22.1
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to 40.1%) and self-renewal was successful not in all populations. Therefore, the highest indexes of the effi-
ciency of fruit formation and the formation of full-fledged seeds were noted in the center of diversity, namely
Northern Kazakhstan, the lowest ones at the edge of the range, especially in the habitats with anthropogenic
pressure, in the Republic of Altai.

Keywords: Hedysarum theinum, Altai Republic, Northern Kazakhstan, seed productivity, seed production
percentage, fruit formation, biology of seed germination
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