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Проведены ценопопуляционные исследования Thermopsis mongolica Czefr. – ядовитого многолетне-
го травянистого растения с длинным корневищем, быстро распространяющегося в выпасаемых лу-
говых и степных фитоценозах Республики Алтай. На пастбищах с постоянным выпасом термопсис
не поедается скотом и при снижении конкуренции со стороны других видов быстро разрастается и
захватывает территорию за счет большого числа растущих корневищ. За счет вегетативного размно-
жения в ценопопуляциях T. mongolica основной максимум принадлежит виргинильным раметам1,
второй – средневозрастным или старым генеративным. При увеличении антропогенной нагрузки
доля виргинильных рамет и плотность ценопопуляции увеличиваются. В нарушенных выпасом
скота сообществах с III стадией пастбищной дигрессии термопсис содоминирует и создает аспект в
травянистом ярусе. В таких ценопопуляциях плотность термопсиса возрастает от 24.8 до 131.2 рамет
на 1 м2. Генеративные побеги при этом достигают максимальных морфометрических показателей,
мощности и продуктивности. Постоянный выпас до полного сбоя (IV стадия) приводит к быстрому
старению особей T. mongolica и накоплению старых рамет. В онтогенетических спектрах второй мак-
симум перемещается на раметы постгенеративного периода. Из-за постоянного вытаптывания и
уплотнения почвы плотность T. mongolica уменьшается до 6.5–4.6 рамет на 1 м2. Таким образом, ан-
тропогенная нагрузка, которая не является катастрофической, приводит к ослаблению межвидовой
конкуренции, что дает возможность T. mongolica быстро увеличить организменные и популяцион-
ные показатели и реализовать свои реактивные свойства.

Ключевые слова: Thermopsis mongolica, длиннокорневищное ядовитое растение, морфометрические
показатели рамет, пастбищная дигрессия, структура ценопопуляций
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Деградация степных пастбищных угодий не-
редко сопровождается увеличением обилия плохо
поедаемых и несъедобных видов растений. Так,
разрастание Ceratocarpus arenarius L. под влияни-
ем интенсивного выпаса наблюдалось в сообще-
ствах настоящих степей Улуг-Хемской котлови-
ны Тувы (Gorshkova, 1983), Калмыкии (Dzhapova,
2007), а также Урало-Илекского междуречья в
пределах Оренбургской области (Gorchakovskiy,
Ryabinina, 1981). На сильно сбитых участках до-

минантами переходных сообществ часто стано-
вятся полыни, в частности, в составе травостоя
сухих степей Монголии и Тувы наблюдается уве-
личение участия Artemisia frigida Willd. (Gunin
et al., 2009; Sambuu, Ayunova, 2016). В среднегорье
Центрального Алтая при деградации пастбищ со-
здаются условия для развития Thermopsis mongoli-
ca Czefr., хотя на территории Сибири этот вид
внесен в Красные книги Тюменской (Krasnaya…,
2004), Омской (Krasnaya…, 2005) и Кемеровской
(Krasnaya…, 2021) областей.

Thermopsis mongolica Czefr. (Fabaceae) – ядови-
тое многолетнее длиннокорневищное безрозе-

1 Рамет (англ. ramet) – живой организм, образующийся в ре-
зультате вегетативного размножения (Zhmylev et al., 2002.
С. 116).

СООБЩЕНИЯ



718

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 8  2023

КАРНАУХОВА и др.

точное травянистое растение. Это южно-сибир-
ско-центрально-азиатский степной вид, с ареа-
лом, охватывающим Монголию и Джунгарию, юг
Западной и Средней Сибири и Казахстан (Yakov-
lev, 1988; Kurbatskiy, 1994). Произрастает в степях,
нередко солонцеватых, на остепненных лугах, по
открытым каменистым склонам, песчаным бере-
гам рек, озер, на залежах, в чиевниках, от 800 до
2500 м над ур. м.

Как отмечает В.И. Курбатский во “Флоре Си-
бири” (Kurbatskiy, 1994: 208), T. mongolica “близок
к T. lanceolata R. Br., от которого отличается более
узкими и длинными листочками и распростране-
нием”. По данным Е.А. Басаргина (Basargin,
2010), в сообществах луговых и настоящих степей,
а также на засоленных лугах проективное покры-
тие Т. lanceolata не превышает 1–5%, а наиболь-
шее проективное покрытие (38–63%) наблюдает-
ся в сообществах, использующихся в качестве
пастбищ. T. lanceolata произрастает на довольно
богатых и засоленных почвах (11–17 ступени) и
чаще всего встречается в сообществах с лугостеп-
ным и сухолуговым режимами увлажнения.
По режиму увлажнения фитоценозы с Т. lanceola-
ta занимают 27 ступеней (от 43 до 69), оптимум
увлажнения для этого вида равен значению 58,
что находится в пределах сообществ остепненных
лугов.

Онтогенез T. lanceolata описан Е.А. Басарги-
ным (Basargin, 2007), начиная с виргинильного
онтогенетического состояния, т.к. особи семен-
ного происхождения не были обнаружены и в
природе изучался только онтогенез рамет. Слож-
ный онтогенез, состоящий из сокращенного он-
тогенеза семенной особи и неполных онтогенезов
парциальных образований, Thermopsis lanceolata
ssp. jacutica (Czefr.) Schreter был изучен П.С. Его-
ровой (Yegorova, 2016) в культуре. Авторами пока-
зано, что полный онтогенез термопсиса ланцет-
ного складывается из нескольких качественно
различных этапов. Первый этап – развитие особи
семенного происхождения из семени до начала
вегетативного разрастания и образования курти-
ны. Второй этап длится до начала вегетативного
размножения и формирования клона. Третий
этап, более длительный и сложный, – развитие
ряда последовательных вегетативных поколений
особей в клоне. Длительность онтогенеза рамет у
T. lanceolata – около 14 лет.

T. mongolica широко встречается в степных
районах Горного Алтая и Тувы. В Центрально-
Тувинской котловине даже определяют запасы
этого вида как лекарственного растительного сы-
рья (Sambuu, 2019). При изучении бобовых расте-
ний в среднегорьях Республики Алтай нами пока-
зано увеличение распространения этого вида на
деградированных пастбищах (Zvereva et al., 2019),

при этом причины и особенности разрастания
T. mongolica не изучены.

Эффективным методом исследования антро-
погенных воздействий на фитоценоз является
анализ ценопопуляций. Как показано Л.Б. За-
угольновой (Zaugol’nova, 1977), под влиянием хо-
зяйственной деятельности в ценопопуляциях
(ЦП) меняется численность особей, их жизнен-
ное состояние и темпы развития, возрастной
спектр ЦП, интенсивность семенного и вегета-
тивного возобновлений. В результате этих про-
цессов изменяются общая продуктивность ЦП и
ценоза в целом, проективное покрытие видов, их
количественные соотношения, что обычно явля-
ется предметом изучения при хозяйственном воз-
действии на ценоз.

Цель работы – выявление особенностей
устойчивости и причин разрастания T. mongolica в
Республике Алтай при пастбищной дигрессии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Изучение Thermopsis mongolica проводилось в
сообществах естественных пастбищ среднегорий
Республики Алтай (табл. 1). Мониторинг структу-
ры ценопопуляций (ЦП) и морфометрических
параметров проводился в 8 местообитаниях с 2017
по 2021 г., а в июле 2022 г. для сопоставления дан-
ных дополнительно все сообщества были иссле-
дованы одновременно. Номера ценопопуляций
(ЦП) соответствуют номерам сообществ в табли-
це 1. Для сообществ приводятся следующие ком-
поненты: список доминантов, общее проектив-
ное покрытие, проективное покрытие T. mongoli-
ca.

При определении пастбищной дигрессии ис-
пользованы общепринятые методики (Gorshkova,
1983; Yershova, 1995). Различали 4 стадии паст-
бищной дигрессии (ПД): I – естественное состо-
яние растительности при незначительном выпа-
се; II – начальные стадии угнетения травостоя
при постоянном выпасе; III – угнетение траво-
стоя при усиленном выпасе; IV – сбой (толока).
При нерегулярной пастбищной нагрузке с раз-
личной интенсивностью в травостое возможны
сочетания признаков разных стадий, в связи с чем
нами выделялись промежуточные ступени ди-
грессии. Запасы надземной массы определяли
методом укосов, размер учетной площадки со-
ставлял 0.25 м2, повторность 10-кратная. В над-
земную фитомассу (НФМ) входит живая (зеле-
ная) фитомасса (ЖНФМ) и надземная мортмасса
(НММ) (Bazilevich, Titlyanova, 1978; Bazilevich,
1993). Зеленая фитомасса представляет совокуп-
ность живых надземных органов растений на
определенной единице площади, надземная
мортмасса – это мертвое растительное вещество
(ветошь и подстилка).
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Таблица 1. Сообщества и надземная масса деградированных пастбищ Республики Алтай с участием Thermopsis
mongolica, 2017–2021 гг. 
Table 1. Communities and aboveground phytomass of degraded pastures of the Altai Republic with the participation of
Thermopsis mongolica, 2017–2021

Примечания. ОПП – общее проективное покрытие; ППТ – проективное покрытие термопсиса; СВТ – средняя высота тра-
востоя; ВПТ – высота побегов термопсиса; ЖНФМ – живая надземная фитомасса, ц/га возд. сух. массы; НММ – надземная
мортмасса; НМБ – надземная масса бобовых, ц/га возд. сух. массы; НМ – надземная масса Thermopsis mongolica. 
Note. TPC – total projective cover; PCT – projective cover of thermopsis; AHH – average herbage height; HTS – height of thermopsis
shoots; LAPM – live aboveground phytomass, center/hectare of air-dry mass; AMM – aboveground mortmass; AML – aboveground
mass of legumes, centner/hectare of air-dry mass; AM – aboveground mass of Thermopsis mongolica.

№ Сообщество/Community

Координаты, 
высота

над ур.м./ 
Coordinates, 

altitude

ОПП
ППТ, %

TPC
PCT, %

СВТ
ВПТ, см

AHH
HTS, cm

Стадия
дигрессии/ 

Stage of 
digression

ЖНФМ
НММ
LAPM
AMM

НМБ
НМ 

Thermopsis 
mongolica

AML
AM 

Thermopsis 
mongolica

Остепненный луг/ Steppified meadow

1 Пятилистниково-термопсисово-зла-
ковое кустарниковое/Prairieweed-
thermopsis-grass shrubby (Dasiphora fru-
ticosa, Thermopsis mongolica, Koeleria 
pyramidata, Phleum phleoides)

50°49′07.28″N
84°55′00.37″E

H = 1111 м

III 20.5 ± 1.98
1.2 ± 0.06

6.9 ± 0.61
4.7 ± 0.22

Настоящая степь/ True steppe

2 Термопсисово-ковыль-
ное/Thermopsis-feathergrass 
(Stipa capillata, Thermopsis mongolica)

50°57′00.34″N
85°01′09.15″E

H = 1107 м

II–III 14.0 ± 1.36
3.9 ± 0.19

4.2 ± 0.38
2.9 ± 0.17

3 Полынно-ковыльно-термопсисо-
вое/Sagebrush-feathergrass-thermopsis 
(Artemisia frigida, Stipa capillata, Ther-
mopsis mongolica)

50°56′43.21″N
84°57′39.03″E

H = 1084 м

III–IV 18.1 ± 1.54
4.7 ± 0.36

6.5 ± 0.59
5.9 ± 0.44

4 Разнотравно-термопсисово-злако-
вое/Forbs-thermopsis-grass
(Bupleurum scorzonerifolium, Leontopo-
dium ochroleucum, Thermopsis mongolica, 
Koeleria pyramidata, Festuca valesiaca, 
Stipa capillata)

50°46′28.83″N
84°56′10.26″E

H = 1213 м

III–IV 21.2 ± 2.07
1.5 ± 0.13

11.7 ± 1.05
8.2 ± 0.76

5 Осоково-злаково-полынное/Sedge-
grass-sagebrush (Artemisia frigida, Stipa 
capillata, Agropyron cristatum, Festuca 
ovina, Carex duriuscula)

50°50′54.65″N
85°49′09.50″E

H = 1213 м

III–IV 15.0 ± 1.24
2.3 ± 0.21

4.2 ± 0.30
3.7 ± 0.19

6 Копеечниково-полынно-злаковое/ 
Weetvetch-sagebrush-grass (Stipa capil-
lata, Koeleria pyramidata, Artemisia 
frigida, Hedysarum gmelinii)

50°57′35.901″N
84°51′55.525″E

H = 1209 м

II–III 15.6 ± 1.06
2.6 ± 0.12

3.9 ± 0.25
2.7 ± 0.26

7 Тонконогово-термопсисово-осоко-
вое / Junegrass-thermopsis-sedge (Carex 
duriuscula, Thermopsis mongolica, Koele-
ria pyramidata)

50°41′57.244″N
84°56′21.650″E

H = 1274 м

III 25.5 ± 2.38
1.1 ± 0.08

9.8 ± 0.64
8.5 ± 0.42

8 Лапчатково-термопсисово-тонконо-
говое / Quinquefoil-thermopsis-June-
grass (Koeleria pyramidata, Thermopsis 
mongolica, Potentilla acaulis)

50°56′08.812″N
84°57′18.778″E

H = 1080 м

 
III 27.1 ± 1.60

1.4 ± 0.12
11.6 ± 0.10
11.6 ± 0.10

85 – 95
5 – 8

7 – 25
25 – 35

50 – 65
10 – 15

20 – 40
20 – 35

20 – 55
15 – 40

10 – 35
15 – 35

35 – 60
15 – 25

15 – 35
15 – 38

45 – 55
0 – 15

5 – 15
12 – 30

40 – 60
5 – 10

10 – 25
19 – 25

60 – 80
10 – 50

7 – 25
16 – 29

50 – 60
20 – 30

12 – 28
15 – 30
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Погодные условия в районе исследований бы-
ли весьма разнообразны. Так, повышенной влаж-
ностью характеризовались сезоны вегетации 2017
и 2021 гг., в остальные годы отмечалась неболь-
шая засушливость в весенне-раннелетний пери-
од. Особенно сильная весенняя засуха наблюда-
лась в 2022 году, когда за апрель и май выпадало
осадков в 3 раза меньше нормы.

Флористический состав сообществ установлен
по “Определителю растений Республики Алтай”
(Opredelitel’…, 2012) и “Флоре Сибири” в 14 томах
(Flora…, 1987–2003). Латинские названия расте-
ний даны в соответствии с базой данных World
Flora Online (WFO, 2023). Определение семенной
продуктивности T. mongolica проведено по разра-
боткам И.В. Вайнагий (Vainagiy, 1973), всхожесть
семян проверялась в лабораторных условиях
(Metody…, 1984).

Изучение онтогенетической структуры цено-
популяций T. mongolica проводили с использова-
нием популяционно-онтогенетического и демо-
графического подходов по общепринятым мето-
дикам (Rabotnov, 1950; Tsenopopulyatsii…, 1976,
1988; Zaugol’nova, 1994). Онтогенетический
спектр описывался на основе учета 10–30 площадок
размером 0.25–1 м2 на трансектах, заложенных ре-
гулярным способом, число которых зависело от
плотности парциальных образований вида. При
этом учитывались описания онтогенетических со-
стояний семенной особи, предложенные П.С. Его-
ровой (Yegorova, 2016), а парциальных образова-
ний (рамет) – Е.А. Басаргиным (Basargin, 2007,
2010). Согласно этим данным, в прегенеративном
периоде онтогенеза особи семенного происхожде-
ния проходят следующие онтогенетические состоя-
ния: проростки (p), ювенильное (j), имматурное
(im), виргинильное (v). В виргинильном состоянии
у термопсиса формируется полицентрическая си-
стема. В природных условиях процесс омоложе-
ния играет основную роль в самоподдержании
ЦП длиннокорневищных видов. Роль семенного
размножения незначительна. При изучении
структуры ЦП за счетную единицу принимали
рамету – элемент возобновления особи. Сбор ма-
териала осуществлялся внутри контура одного
участка ассоциации в июне–июле 2017–2022 гг. в
период цветения – начала плодоношения T. mon-
golica. В июле 2022 г. у 20–30 средневозрастных
генеративных рамет во всех местообитаниях про-
веден одновременный учет морфометрических
показателей.

Структуру ЦП вида анализировали путем со-
ставления онтогенетических спектров, представ-
ленных в виде диаграмм или таблицы (Tsenopo-
pulyatsii…, 1976; Izucheniye…, 1986) и с использо-
ванием следующих демографических показателей:
индекса возрастности (Uranov, 1975), индекса эф-
фективности (Zhivotovskiy, 2001), индекса старения

(Glotov, 1998), индекса восстановления (Zhukova,
1987) и экологической плотности (Odum, 1986).

Экологическая плотность рассчитывалась
(Odum, 1986), исходя из численности парциаль-
ных образований T. mongolica на единицу обитае-
мого пространства (экз. на кв. м.). Эффективная
плотность (Me) каждой ЦП изучаемого вида опре-
делялась как сумма эффективностей растений
разных онтогенетических состояний на единице
площади (Zhivotovskiy, 2001), выраженная в долях
от энергетической эффективности средневоз-
растных растений этих популяций: Me = ω × M
(произведение индекса эффективности на ее фи-
зическую плотность). Индекс восстановления
Iв (Zhukova, 1987) и индекс старения Iст (Glotov,
1998) вычислялись по формулам: Iв = (Мj +
+ Mim + Mv)/(Mg); Iст = (Мss + Ms)/(Мj + Mim +
+ Mv + Mg + Mss + Ms).

При характеристике популяционной структу-
ры опирались на представления о характерном и
базовом спектрах (Zaugol’nova, 1994). Базовый
онтогенетический спектр вычислялся с помощью
усреднения данных наиболее часто встречаю-
щихся спектров изученных ценопопуляций (Zau-
gol’nova, 1994).

Статистическая обработка данных проведена с
использованием программ “MS Excel”, Snedecor
(Sorokin, 2004) и Statistica 10. Различия между
морфометрическими признаками определялись
по критерию Стьюдента при уровне значимости
р < 0.05. Влияние интенсивности пастбищной ди-
грессии на количественные показатели T. mongo-
lica оценивали с помощью однофакторного дис-
персионного анализа (ANOVA). В таблицах ука-
заны средние значения и стандартные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В степных сообществах Республики Алтай,

широко использующихся в качестве естествен-
ных пастбищ для сельскохозяйственных живот-
ных, часто встречаются заросли термопсиса мон-
гольского с густотой стояния побегов до 120–
160 шт./м2 (Zvereva at al., 2019). Как правило,
сельскохозяйственные животные воздерживают-
ся от потребления ядовитого термопсиса, а слу-
чайное его поедание приводит к падежу скота, в
то же время замечено, что при острой нехватке
кормов происходит скусывание цветков этого
растения.

Рассматриваемые пастбищные сообщества на-
ходятся под воздействием умеренного и интен-
сивного выпаса и характеризуются в основном
разреженным травостоем, слабым накоплением
подстилки и невысокой продуктивностью кормо-
вых растений (табл. 1). При этом весовое участие
бобового компонента в средние по погодным
условиям годы достаточно высоко – 4–12 ц/га
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возд.-сух. массы или 25–55% от живой НФМ, из
которого 68–100% приходится на T. mongolica.
В качестве дигрессионно устойчивых видов, кро-
ме T. mongolica, на степных пастбищах отмечают-
ся Potentilla acaulis L. и Artemisia frigida, сильное
разрастание которых наблюдается на III стадии
дигрессии. Увеличение присутствия Carex duriuscula
C.A. Mey., сопровождаемое появлением оголенных
участков почвы, мы относим к признакам IV стадии
ПД. На остепненных лугах также отмечались мно-
гочисленные особи ядовитого длиннокорневищно-
го растения Aconitum krylovii Steinb.

T. mongolica весьма засухоустойчив. При сопо-
ставлении структуры фитомассы полынно-ко-
выльно-термопсисового сообщества в засушли-
вом 2018 г. по сравнению с более влажным 2017 г.
выяснилось, что на фоне снижения запасов жи-
вой НФМ в 2.6 раза масса бобовых растений со-
кратилась лишь в 1.1 раза и была представлена
только T. mongolica, высота побегов которого
уменьшилась в 1.1 раза. К июлю 2022 г. из-за
сильной весенней засухи и воздействия пастбищ-
ной нагрузки живая НФМ всех изученных сооб-
ществ сократилась в 1.8–2.4 раза, при этом масса
термопсиса в основном сохранялась, а в отдель-
ных ценозах даже возросла в 1.1–1.3 раза, средняя
высота его побегов преимущественно уменьши-
лась в 1.3–1.7 раза, но немного повысилось про-
ективное покрытие этого вида.

Редкие небольшие побеги T. mongolica выявля-
лись нами на начальных стадиях угнетения траво-
стоя (I стадия ПД), например – в копеечниково-
ковыльном сообществе (Stipa capillata, Hedysarum
gmelinii) настоящей степи. При усилении паст-
бищной нагрузки наблюдается формирование от-
дельных небольших пятен из побегов T. mongolica
разной плотности, что отмечалось нами в пяти-
листниково-термопсисово-злаковом кустарни-
ковом сообществе остепненного луга. Чрезмер-
ная пастбищная нагрузка приводит к резкому
разрастанию T. mongolica и мозаичность травостоя
увеличивается вплоть до образования монодоми-
натных травостоев на площадях размером от 0.3–
0.5 до 0.8–1.0 га. Проективное покрытие этого ви-
да возрастает до 30–50%, а густота стояния побе-
гов изменяется от 4–10 до 130–160 шт./м2. Из-за
непоедаемости T. mongolica увеличивается нагруз-
ка скота на оставшееся пространство пастбищ.

Захват территории происходит в результате
интенсивного вегетативного размножения тер-
мопсиса и отсутствия конкуренции со стороны
ослабленных кормовых растений. Так, в полын-
но-ковыльно-термопсисовом сообществе насто-
ящей степи в 2017 г. нами отмечена инвазионная
ЦП T. mongolica, представленная только вирги-
нильными раметами. Плотность их составила 72
и более на 1 м2. Средняя высота побегов равня-
лась 25.9 см, максимальная – 38 см. В последую-

щие годы некоторые раметы достигают генера-
тивного состояния и в структуре ЦП возникает
1–2% молодых и средневозрастных генеративных
рамет (рис. 1a). В дальнейшем их становится
больше, появляются также старые и постоянно
нарастают омоложенные парциальные побеги
виргинильного состояния, формируется левосто-
ронний онтогенетический спектр (рис. 1b). Так, в
ЦП 2 в термопсисово-ковыльном сообществе в
2021 году насчитывалось 55.8% виргинильных,
35.9% генеративных рамет, большая часть из ко-
торых (19.8%) средневозрастные (рис. 1с). Такого
типа левосторонние спектры с преобладанием
виргинильных рамет и с небольшим подъемом на
средневозрастных или старых генеративных ра-
метах характерны для ЦП T. mongolica. Среди изу-
ченных нами сообществ таких ЦП T. mongolica
большинство, поэтому и усредненный, базовый
онтогенетический спектр близок к характерному
(рис. 1f).

Исследования шести ЦП термопсиса, прове-
денные Е.А. Басаргиным (Basargin, 2010) на тер-
ритории Республик Алтай, Тыва, Хакасия, Буря-
тия, в Алтайском крае и в Казахстане, показали,
что характерный спектр T. lanceolata – бимодаль-
ный. Спектры конкретных ЦП двухвершинные,
но второй пик принадлежит раметам субсениль-
ного состояния. Наши исследования показали,
что накопление старых рамет происходит при
чрезмерном выпасе животных, когда пастбища
приближаются к IV стадии ПД. Это подтвержда-
ется наличием в ЦП большого числа квазисе-
нильных рамет, выделенных Е.А. Басаргиным
(Basargin, 2010) в постгенеративном периоде. Та-
кую ЦП T. mongolica с преобладанием старых ра-
мет (72.4%) мы обнаружили в осоково-злаково-
полынном сообществе (рис. 1e). В ЦП 5 бимо-
дальный, неполночленный онтогенетический
спектр – с пиками на раметах виргинильного и
субсенильного состояний и отсутствием средне-
возрастных генеративных рамет. Это можно объ-
яснить ускоренным старением взрослых генера-
тивных рамет из-за чрезмерного выпаса, в резуль-
тате чего, по состоянию корневищ, они все были
отнесены к старым. Кроме того, при одновремен-
ном исследовании всех ЦП в 2022 г. выяснилось,
что все они подвергались с 2017 г. интенсивному
выпасу и второй максимум сдвинулся к старым
генеративным или даже постгенеративным раме-
там (в табл. 2 отмечено жирным шрифтом).

Использование классификации Л.А. Живо-
товского (Zhivotovskiy, 2001) показало, что изу-
ченные ЦП T. mongolica относятся к двум типам:
ЦП 5 старая, остальные относятся к молодым.
Демографические показатели в ЦП 5 значительно
отличаются от всех остальных: экологическая
плотность (6.6 рамет на 1 м2), эффективная плот-
ность (2.86), индекс восстановления (1.39) самые
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низкие, а индекс старения самый высокий – 0.59
(табл. 2).

Семенное размножение T. mongolica затрудне-
но, но иногда в благоприятных условиях встреча-
ются особи семенного происхождения. Так, в по-
лынно-ковыльно-термопсисовом сообществе, на
котором в 2022 г. выпас не производился (ЦП 3) в
июле 2022 г. после летних дождей нами обнаруже-
ны проростки и ювенильные особи семенного
происхождения (рис. 1d). Энергия прорастания
семян в этом местообитании за 3 дня составила

25%, лабораторная всхожесть (7 дней) – 75%, а
реальная семенная продуктивность (РСП) была
самая высокая из всех рассматриваемых ЦП – в
среднем 187.7 семян на 1 рамету средневозрастно-
го генеративного состояния (табл. 3). По нашим
наблюдениям, сочные соцветия во время бутони-
зации и цветения хорошо поедаются животными,
что может значительно влиять на показатели се-
менной продуктивности T. mongolica в выпасае-
мых сообществах.

Рис. 1. Онтогенетическая структура ценопопуляций Thermopsis mongolica при зарастании степных сообществ Респуб-
лики Алтай: j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – средневозрастное
генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное онтогенетические состояния; a – в полынно-
ковыльно-термопсисовом сообществе настоящей степи в 2018 году, b – в разнотравно-термопсисово-злаковом сооб-
ществе в 2021 году, c – в термопсисово-ковыльном сообществе в 2021 году (характерный онтогенетический спектр),
d – в полынно-ковыльно-термопсисовом сообществе в 2022 г., e – в осоково-злаково-полынном сообществе в 2020 г.,
f – базовый онтогенетический спектр.
Fig. 1. Ontogenetic structure of Thermopsis mongolica cenopopulations during overgrowth of steppe communities of the Altai Re-
public: j – juvenile, im – immature, v – virginal, g1 – young generative, g2 – middle-aged generative, g3 – old generative, ss –
subsenile, s – senile ontogenetic states; a – in a sagebrush-feathergrass-thermopsis community of a true steppe in 2018, b – in a
forb-thermopsis-grass community in 2021, c – in a thermopsis-feathergrass community in 2021 (characteristic ontogenetic spec-
trum), d – in a sagebrush-feathergrass-thermopsis community in 2022, e – in a sedge-grass-sagebrush community in 2020, f –
basic ontogenetic spectrum.
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Изучение количественных морфологических
признаков T. mongolica одновременно во всех со-
обществах в июле 2022 г. показало, что растения
характеризуются достаточно широкой амплиту-
дой изменчивости. Средневозрастные генератив-
ные раметы T. mongolica различались по сырой
массе и числу листьев в 4.5 раза, по высоте побе-
гов – в 1.7 раза, по числу сформированных меж-
доузлий осевых побегов – в 2.6 раза, по длине ли-
ста и листочка – в 1.5 и 3.8 раза соответственно, а
по числу боковых побегов – в 6 раз. Наиболее
ощутимыми были колебания показателей семен-
ной продуктивности по числу бобов и семян, что

привело к большой разнице значений РСП –
от 3.8 до 187.7 семян на рамету. Максимальные
значения надземной фитомассы и длины побега
T. mongolica отмечаются в сообществах с высо-
кой плотностью термопсиса: при наличии
сплошных его зарослей в ЦП 3 (131 шт./м2 ), а
также при усиленном выпасе (III–IV стадия ПД)
в ЦП 8 (78.8 шт./м2), ЦП 7 (74.0 шт./м2), ЦП 4
(43.6 шт./м2) и в ЦП 1 (43.0 шт./м2).

Также эффективная плотность, зависящая не
только от физической численности, но и от соот-
ношения растений разных онтогенетических со-

Таблица 2. Онтогенетическая структура ценопопуляций Thermopsis mongolica в 2022 году (на рамету, %) и некото-
рые демографические показатели 
Table 2. Ontogenetic structure of Thermopsis mongolica cenopopulations in 2022 (by ramet, %) and some demographic pa-
rameters

Примечания. № ЦП – № ценопопуляции, ПД – стадия пастбищной дигрессии.
Онтогенетические состояния рамет: v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, g2 – средневозрастное генеративное, g3 –
старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное. M – экологическая плотность (Odum, 1986); Me – эффективная плот-
ность (Zhivotovskiy, 2001); Iв – индекс восстановления (Zhukova, 1987); Iст – индекс старения (Glotov, 1998).
Note. № CP – cenopopulation number, PD – pasture digression stage.
Ontogenetic states of ramets: v – virginal, g1 – young generative, g2 – middle-aged generative, g3 – old generative, ss – subsenile, s –
senile. M – ecological density (Odum, 1986); Me – effective density (Zhivotovskiy, 2001); Iв – recovery index (Zhukova, 1987); Iст –
aging index (Glotov, 1998).

№ 
ЦП/CP No ПД/PD v g1 g2 g3 ss s M Me Iв Iст

1 1) III 65.12 9.30 9.30 11.63 2.33 2.33 43.0 23.43 2.15 0.05
2 2) II–III 73.12 3.23 8.60 6.45 3.23 5.38 24.8 12.20 4.00 0.09
3 3) Заросли/Thickets 61.25 9.38 8.75 14.06 4.38 1.56 131.2 72.29 1.90 0.06
4 4) III–IV 72.48 6.42 3.67 5.50 4.59 7.34 43.6 20.36 4.65 0.12
5 5) IV 24.10 3.50 0.00 13.80 37.90 20.70 6.6 2.86 1.39 0.59
6 6) III–IV 83.78 0.68 1.35 1.35 6.08 6.76 29.6 12.40 24.78 0.13
7 7) III–IV 82.16 5.41 3.78 3.24 2.70 2.70 74.0 34.56 6.61 0.05
8 8) III–IV 89.45 2.34 1.95 2.34 1.95 1.95 78.8 34.99 13.49 0.04

Таблица 3. Морфометрические показатели Thermopsis mongolica в 2022 г. (на средневозрастную генеративную ра-
мету) для уровня статистической значимости: p ≤ 0.05 
Table 3. Morphometric parameters of Thermopsis mongolica in 2022 (for the middle-aged generative ramet) for the level of
statistical significance: p ≤ 0.05

Примечание. № ЦП – номер ценопопуляции; РСП – реальная семенная продуктивность (число спелых семян).
Note. № CP – cenopopulation number, RSP – real seed productivity (number of ripe seeds).

№
ЦП/СР

Фитомасса, г/ 
Phytomass, g

Высота побега, см/
Shoot height, cm

Длина листочка, см/
Leaflet length, cm

Число листьев/
Number of leaves РСП/RSP

1 4.5 ± 0.4 21.8 ± 0.7 3.2 ± 0.1 8.3 ± 0.7 35.3
2 10.5 ± 0.7 23.1 ± 0.5 4.3 ± 0.2 37.8 ± 3.7 33.4
3 20.4 ± 0.9 34.2 ± 1.1 4.9 ± 0.1 27.1 ± 2.1 187.7
4 9.8 ± 0.9 23.4 ± 0.7 3.7 ± 0.1 22.1 ± 1.7 81.9
5 3.3 ± 0.4 19.8 ± 1.8 1.3 ± 0.1 9.9 ± 0.7 3.8
6 7.1 ± 1.2 20.9 ± 1.3 3.3 ± 0.1 19.9 ± 2.9 45.2
7 11.9 ± 1.2 25.9 ± 0.7 4.0 ± 0.1 22.6 ± 2.1 110.9
8 11.8 ± 1.0 24.0 ± 0.6 3.4 ± 0.1 27.4 ± 2.3 82.9



724

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 8  2023

КАРНАУХОВА и др.

стояний, показала, что нагрузка ЦП T. mongolica
на энергетические ресурсы среды максимальные
в ЦП 3, 7 и 8.

Проверка статистической значимости разли-
чий средних значений изучаемых морфометриче-
ских показателей с помощью t-критерия Стью-
дента (уровень значимости р < 0.05) выявила наи-
большее число достоверных различий между ЦП
по надземной массе и высоте рамет, числу ли-
стьев и длине листочка (табл. 3). При группирова-
нии ценопопуляций по данным этих признаков в
соответствие со стадиями дигрессии показаны
значимые различия между контролем и осталь-
ными вариантами по числу листьев и длине ли-
сточка T. mongolica, а также между контролем и
конечными ступенями дигрессии по надземной
массе побегов (табл. 4). Отметим, что отдельно
выделили обширные заросли T. mongolica, сфор-
мировавшиеся в полынно-ковыльно-термопси-
совом сообществе в 2022 г. (ЦП 3), в которых про-
ективное покрытие термопсиса достигало 90–
95%, а летнего выпаса не проводилось. При этом
доля влияния степени сбитости пастбищ, как
фактора, колебалась от 64.5% до 89.2%.

Таким образом, изучение T. mongolica при раз-
ной пастбищной нагрузке показало, что онтоге-
нез рамет проходит в основном без пропусков он-
тогенетических состояний, также, как и у T. lance-
olata (Basargin, 2010). Полицентрическая система
образуется в виргинильном состоянии. Ценопо-
пуляции T. mongolica неполночленные, их само-
поддержание происходит за счет вегетативного
размножения. Разное соотношение молодых и
старых рамет и их плотность зависят от антропо-
генной нагрузки: при ее увеличении доля вирги-
нильных рамет и плотность ценопопуляции уве-
личиваются. В нарушенных выпасом сообще-

ствах с III стадией пастбищной дигрессии
термопсис часто содоминирует и создает аспект в
травянистом ярусе. Антропогенное воздействие
приводит к ослаблению межвидовой конкурен-
ции и дает возможность T. mongolica максимально
реализовать на освободившейся территории свои
реактивные свойства, которые проявляются в по-
вышении энергии жизнедеятельности (рост вели-
чин организменных признаков до высоких и
средних) и полноты использования среды (рост
величин популяционных признаков). Это позво-
ляет определить стратегию данного вида в таких
местообитаниях как реактивную.

В целом T. mongolica, как и T. lanceolata, проявля-
ет толерантно-реактивную популяционную страте-
гию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В Горном Алтае вегетативно подвижное

(длиннокорневищное) растение Thermopsis mon-
golica часто встречается на деградированных ва-
риантах лугов, луговых и настоящих степей, его
доля в живой надземной фитомассе в средние по
погодным условиям годы составляет 17–43%, а в
сильно засушливые сезоны вегетации может до-
стигать 64–88%. T. mongolica отличается хорошей
засухоустойчивостью, не поедается скотом и при
снижении конкуренции со стороны других видов
быстро разрастается и захватывает территорию за
счет большого числа растущих корневищ.

Распространение T. mongolica начинается на
пастбищах с небольшой нагрузкой, когда его не
поедают животные из-за ядовитости, что приво-
дит к уменьшению конкуренции, быстрому раз-
растанию корневищ и захвату выпасаемого про-
странства. Плотность рамет T. mongolica на II ста-

Таблица 4. Влияние пастбищной нагрузки на морфометрические признаки рамет Thermopsis mongolica в дегради-
рованных сообществах Республики Алтай 
Table 4. Influence of pasture load on morphometric parameters of Thermopsis mongolica ramets in degraded communities
of the Altai Republic

Вариант (Стадия дигрессии)/
Variant (Stage of digression)

Надземная 
масса, г/ 

Aboveground 
mass, g

Высота, см/
Height, cm

Число листьев
на побеге/
Number of 

leaves
per shoot

Длина 
листочка, см/
Leaflet length, 

cm

II–III (Контроль)/(Control) 9.7 22.9 37.8 4.3
III 4.6 21.3 8.3 3.2
III–IV 9.8 23.1 23.4 3.7
IV 3.3 20.8 9.9 1.3
Заросли T. mongolica/
Thicket of T. mongolica

19.1 32.9 27.1 4.9

НСР05 (Наименьшая существенная разность)/ 
(Least significant difference)

1.9 2.4 5.3 0.3



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 8  2023

ДИНАМИКА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ THERMOPSIS MONGOLICA (FABACEAE) 725

дии пастбищной дигрессии составляет 18–30,
затем увеличивается до 60–80 шт./м2 и более.
Установленный в ходе исследований характер-
ный спектр T. mongolica – левосторонний. Спек-
тры конкретных ценопопуляций T. mongolica
двухвершинные, с основным пиком на раметах
виргинильного состояния и небольшим подъ-
емом на раметах средневозрастного или старого
генеративного состояний. Постоянный выпас до
полного сбоя (IV стадия пастбищной дигрессии)
приводит к быстрому старению особей T. mongoli-
ca и накоплению постгенеративных рамет. Из-за
постоянного вытаптывания и уплотнения почвы
плотность ценопопуляций T. mongolica также сни-
жается до 6.6–4.6 рамет на 1 м2.

Таким образом, антропогенная нагрузка, не
являющаяся катастрофической, приводит к
ослаблению межвидовой конкуренции, что дает
возможность T. mongolica максимально увеличить
организменные и популяционные показатели и
реализовать свои реактивные свойства. Разраста-
ние его корневищ в условиях ослабления конку-
ренции приводит к быстрому захвату территории
и распространению ядовитого T. mongolica в луго-
вых и степных сообществах Республики Алтай.
Появление и разрастание термопсиса в степных и
луговых фитоценозах можно рассматривать как
индикатор пастбищной дигрессии.

БЛАГОДАРНОСТИ

Работа выполнена в рамках государственного зада-
ния Центрального сибирского ботанического сада СО
РАН по проекту АААА-А21-121011290025-2; Новосибир-
ского государственного педагогического университета
№ 01.980006331. Работа по сбору материала выполнена в
рамках государственного задания Федерального Алтай-
ского научного центра агробиотехнологий проект
№ AAAA-A18-118011990105-0, при частичной финансо-
вой поддержке Российского фонда фундаментальных
исследований и Правительства Республики Алтай
№ 20-44-040002 р_а “Биологический потенциал, со-
стояние и рациональное использование растений се-
мейства Fabaceae на природных и сеяных кормовых
угодьях Горного Алтая” № АААА-А20-120052990004-4.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

[Basargin] Басаргин Е.А. 2007. Онтогенез термопсиса
ланцетовидного (Thermopsis lanceolata R. Br.). – В
кн.: Онтогенетический атлас растений. Йошкар-
Ола. Т. 5. С. 236–239.

[Basargin] Басаргин Е.А. 2010. Биоморфология некото-
рых длиннокорневищных видов растений и струк-
тура их ценопопуляций на юге Сибири: Автореф.
дис. … канд. биол. наук. Новосибирск. 16 с.

[Bazilevich] Базилевич Н.И. 1993. Биологическая про-
дуктивность экосистем Северной Евразии. M. 293 с.

[Bazilevich, Titlyanova] Базилевич Н.И., Титлянова А.А.
1978. Методы изучения биологического кругово-
рота в различных природных зонах. М. 183 с.

[Dzhapova] Джапова Р.Р. 2007. Динамика растительно-
го покрова Ергенинской возвышенности и Прика-
спийской низменности в пределах Республики Кал-
мыкия: Автореф. дис. … докт. биол. наук. М. 47 с.

[Flora …] Флора Сибири. Т. 1–14. 1987–2003. Новоси-
бирск. 3500 с.

[Glotov] Глотов Н.В. 1998. Об оценке параметров воз-
растной структуры популяций растений. – В сб.:
Жизнь популяций в гетерогенной среде. Ч. 1.
Йошкар-Ола. С. 146–149.

[Gorchakovskiy, Ryabinina] Горчаковский П.Л., Ряби-
нина З.Н. 1981. Степная растительность Урало-
Илекского междуречья, ее антропогенная деграда-
ция и проблемы охраны. – Экология. 3: 9–23.

[Gorshkova] Горшкова А.А. 1983. Основные черты
пастбищной дигрессии в степных сообществах
Сибири. – Сиб. вестн. с.-х. науки. 4: 51–54.

[Gunin et al.] Гунин П.Д., Энх-Амгалан С., Ганболд Э.,
Данжалова Е.В., Баясгалан Д., Цэрэнханд Г., Го-
лованов Д.Л., Петухов И.А., Дробышев Ю.И.,
Концов С.В., Бажа С.Н., Андреев А.В., Хадбаатар С.,
Ариунболд Э., Пурэвжав Г. 2009. Особенности де-
градации и опустынивания пастбищных экоси-
стем Монголии (на примере Среднегобийского
аймака). – Ботаникийн хурээлэнгийн эрдэм шин-
жилгээний бутээл, Улаанбаатор (Труды Ин-та бо-
таники АН Монголии, Улан-Батор). 21: 104–128.

[Izucheniye…] Изучение структуры и взаимоотноше-
ний ценопопуляций. 1986. М. 74 с.

[Krasnaya…] Красная книга Кузбасса. Т. I. Редкие и на-
ходящиеся под угрозой исчезновения виды расте-
ний и грибов. 2021. Кемерово. 240 с.

[Krasnaya…] Красная книга Омской области. 2005.
Омск. 460 с.

[Krasnaya…] Красная книга Тюменской области:
Животные, растения, грибы. 2004. Екатерин-
бург. 496 с.

[Kurbatskiy] Курбатский В.И. 1994. Thermopsis R. Br. –
Термопсис. – В кн.: Флора Сибири. Т. 9. Новоси-
бирск. С. 205–208.

[Metody…] Методы определения всхожести. ГОСТ
12038-84. Межгосударственный стандарт. Семена
сельскохозяйственных культур. 1984. 36 с.

[Odum] Одум Ю. 1986. Экология. Т. 2. М. 209 с.
[Opredelitel’…] Определитель растений Республики

Алтай. 2012. Новосибирск. 701 с.
[Rabotnov] Работнов Т.А. 1950. Вопросы изучения со-

става популяций для целей фитоценологии. –
Проблемы ботаники. Т. 1. М. С. 465–483.

[Sambuu] Самбуу А.Д. 2019. Лекарственные растения
Республики Тыва и их значение. – Научное обо-
зрение. Биологические науки. 3: 52–56.

[Sambuu, Ayunova] Самбуу А.Д., Аюнова О.Д. 2016.
Стадии пастбищной дигрессии в сухих степях Ту-
вы. – Международный журнал прикладных и фун-
даментальных исследований. 5 (2): 293–295.

[Sorokin] Сорокин О.Д. 2004. Прикладная статистика
на компьютере. Новосибирск. 162 с.



726

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 8  2023

КАРНАУХОВА и др.

[Tsenopopulyatsii…] Ценопопуляции растений (основ-
ные понятия и структура). 1976. М. 215 с.

[Tsenopopulyatsii…] Ценопопуляции растений (очерки
популяционной биологии). 1988. М. 184 с.

[Uranov] Уранов А.А. 1975. Возрастной спектр фитоце-
нопопуляции как функция времени и энергетиче-
ских волновых процессов. – Биол. науки. 2: 7–34.

[Vainagiy] Вайнагий И.В. 1973. Методика статистиче-
ской обработки материала по семенной продук-
тивности растений на примере Potentilla aurea L. –
Раст. ресурсы. 9 (2): 287–296.

WFO: World Flora Online. 2023. http://www.worldflora-
online.org (Accessed 29.03.2023).

[Yakovlev] Яковлев Г.П. Растения Центральной Азии.
Вып. 8а. Бобовые. Ч. 1. Л. 1988. 125 с.

[Yegorova] Егорова П.С. 2016. Особенности онтогене-
за Thermopsis lanceolata subsp. jacutica в Централь-
ной Якутии в условиях интродукции. – Вестник
КрасГАУ. 1 (112): 118–123.

[Yershova] Ершова Э.А. 1995. Антропогенная динамика
растительности юга Средней Сибири: Препринт.
Новосибирск. 53 с.

[Zaugol’nova] Заугольнова Л.Б. 1977. Анализ ценопопу-
ляций как метод изучения антропогенных воздей-
ствий на фитоценоз. – Бот. журн. 62 (12): 1767–
1779.

[Zaugol’nova] Заугольнова Л.Б. 1994. Структура попу-
ляций семенных растений и проблемы их монито-
ринга: Автореф. дис. … док. биол. наук. СПб. 70 с.

[Zhivotovskiy] Животовский Л.А. 2001. Онтогенетиче-
ские состояния, эффективная плотность и класси-
фикация популяций растений. – Экология. 1: 3–7.

[Zhmylev et al.] Жмылев П.Ю., Алексеев Ю.Е., Карпу-
хина Е.А., Баландин С.А. 2002. Биоморфология
растений. Иллюстрированный словарь. М. 240 с.

[Zhukova] Жукова Л.А. 1987. Динамика ценопопуля-
ций луговых растений: Автореф. дис. … док. биол.
наук. Новосибирск. 32 с.

[Zvereva at al.] Зверева Г.К., Сыева С.Я., Карнаухова Н.А.
2019. Оценка состояния растительности на при-
родных кормовых угодьях Горного Алтая. – Вест-
ник НГАУ. 1 (50): 116–125. 
https://doi.org/10.31677/2072-6724-2019-50-1-116-125

DYNAMICS OF THERMOPSIS MONGOLICA (FABACEAE) 
COENOPOPULATIONS IN THE STEPPES OF THE ALTAI REPUBLIC

N. A. Karnaukhovaa,#,, G. K. Zverevab,##, and S. Ya. Syevac,###

aCentral Siberian Botanical Garden SB RAS 
Zolotodolinskaya Str., 101, Novosibirsk, 630090, Russia

bNovosibirsk State Pedagogical University
Vilyuiskaya Str., 28, Novosibirsk, 630126, Russia

cFederal Altai Scientific Center for Agrobiotechnology 
Nauchny Gorodok, 35, Barnaul, 656910, Russia

#е-mail: karnaukhova-nina@rambler.ru
##е-mail: labsp@ngs.ru

###е-mail: serafima-altai@mail.ru

Studies of Thermopsis mongolica, a poisonous perennial herbaceous plant with a long rhizome, which spreads
rapidly in grazing meadow and steppe phytocenoses of the Altai Republic, were conducted. In permanently
grazed pastures, the thermopsis is not eaten by cattle and, with reduced competition from other species,
quickly spreads and invades the territory due to a large number of growing rhizomes. Due to vegetative prop-
agation, the main maximum in T. mongolica cenopopulations is represented by virginal ramets, the second
one y middle-aged or old generative ramets. With increasing anthropogenic pressure, the share of virginal ra-
mets and the cenopopulation density increase. In the communities disturbed by cattle grazing with the stage
III of pasture digression, thermopsis co-dominates and makes an aspect in the herbaceous layer. In such
cenopopulations, the thermopsis density increases from 24.8 to 131.2 ramets per m2. Generative shoots in this
case reach the maximum morphometric parameters, power and productivity. Continuous grazing until com-
plete failure (stage IV) leads to rapid aging of T. mongolica plants and accumulation of old ramets. In the on-
togenetic spectra, the second maximum is shifted to the ramets of the postgenerative period. Due to constant
trampling and soil compaction, the density of T. mongolica decreases to 6.5–4.6 ramets per m2. Thus, the an-
thropogenic load, if not destructive, leads to weakening of interspecific competition, which enables T. mon-
golica to increase rapidly the organismal and population indices and to realize its reactive properties.

Keywords: Thermopsis mongolica, long-rhizomatous poisonous plant, morphometric parameters of ramets,
pasture digression, structure of cenopopulations
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