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Аннотация. С позиции модульного подхода изучено побегообразование 
Hedysarum branthii и онтогенез особей на территории российского Дальнего Вос-
тока. Описано строение трех категорий модулей: элементарного (ЭМ), универ-
сального (УМ) и основного (ОМ). Для этого вида в разных эколого-ценотических 
условиях выявлены два типа развития побега. В структуре побега выделены 15 ти-
пов ЭМ, которые формируют 3 типа УМ и 3 типа ОМ. Вариативность и сочетание 
нескольких типов основного модуля приводят к формированию трех вариантов 
жизненной формы. В пределах ареала вида стержнекорневая жизненная форма 
с удлиненным приподнимающимся типом моноциклического монокарпическо-
го побега с пазушными соцветиями преобладает и является основной в секции 
Gamotion рода Hedysarum. Установлено, что изменение жизненной формы про-
исходит при изменении экологических условий (высоты над уровнем моря, типа 
и влажности субстрата) за счет включение в структуру универсального модуля 
двух типов дополнительных адаптационных элементарных модулей, образующих 
гипогеогенное корневище, иногда с придаточными корнями. 
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Abstract. The shoot formation of Hedysarum branthii and ontogeny in natural popula-
tions on the territory of the Russian Far East were studied from the position of a modular 
organization. The structure of three categories of modules (elementary, universal and 
basic) is described. In different ecological-cenotic conditions were revealed two types 
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Важное условие сохранения вида – возмож-
ность растительного организма адаптироваться 
к изменяющимся факторам среды, следствием 
чего является продолжающееся видообразова-
ние внутри некоторых таксонов. К представи-
телям сем. Fabaceae относится род копеечник 
(Hedysarum L.) (Супрун, 2014; Супрун, Шан-
цер, 2017), число видов которого на территории 
Голарктики в разных источниках варьирует от 
160 до 285 (Федченко, 1948; Павлова, 1989; Xy, 
Choi, 2010). Ареалы большинства представите-
лей рода сосредоточенны в Передней, Средней 
и Центральной Азии, ряд видов встречается в 
Северной Африке, Северной Америке. Произ-
растают копеечники в местообитаниях, лишен-
ных сомкнутого растительного покрова. Нали-
чие относительно стабильных и достаточно су-
ровых условий привело к консерватизму струк-
турно-морфологических признаков внутри так-
сонов. Однако, несмотря на кажущуюся узкую 
экологическую нишу, занимаемую этой группой 
растений, для некоторых видов отмечена мор-
фологическая (Гатцук, 1967,1968; Безделев, 
Безделева, 2006; Карнаухова, 2015) и размерная 
(Жмудь, 2014) поливариантность. 

Hedysarum branthii (копеечник Бранта) (се-
мейство Fabaceae) – травянистый летнезеленый 
многолетник, морфологические особенности 
которого приведены главным образом во фло-
ристических сводках, флорах и определителях 
(Федченко, 1948; Павлова, 1989; Курбатский, 
1994). Вид описан в 1856 г. российскими бота-

никами Р.Э. Траутфеттером и К.А. Мейером 
(по гербарным сборам 1844 г. А.Ф. Мидден-
дорфа c о. Медвежий (Охотское море) Ха-
баровского края (Бялт, 2017)). Положение 
вида внутри рода изменялось несколько раз 
(Федченко, 1902, 1948; Павлова, 1989). Ряд 
сводок, посвященных исторической и морфо-
логической ревизиям рода Hedysarum (Choi, 
Ohashi, 2003), которые основаны на строении 
цветков, семян и пыльцы (Choi, Ohashi, 1996), 
анатомических признаках (Choi, et al., 1999) 
и молекулярно-филогенетическом анализе 
(Nafisi et al., 2019), привели к изменению по-
ложения секций внутри рода, объединению 
или понижению их ранга до подсекции. Си-
стематически близкие к H. branthii виды, та-
кие как H. hedysaroides (L.) Schinz & Thell. 
и H. alpinum L., включенные ранее в секцию 
Gamotion, отнесли к секции Hedysarum. Это 
дает основание полагать, что анализируемый 
нами вид относится к этой же секции.

Ареал H. branthii довольно широк, однако 
не выходит за пределы Сибири и Дальнего 
Востока (рис. 1), где этот вид встречается в 
Амурской обл., Приморском и Хабаровском 
краях, Якутии (Павлова, 1989; Ван, Ван, 
2011). На территории Магаданской обл. он 
обнаружен в верховьях р. Колыма (Белико-
вич, 2001), в Восточной Сибири – по водораз-
делу рек Шилка и Черный Урюм (Курбатский, 
1994). Копеечник Бранта произрастает преи-
мущественно в подгольцовом (горнотаежный) 

of shoot. In the structure of the shoot were identifi ed the 15 types of elementary mod-
ules, which form 3 types of universal and 3 types of basic modules. The variability of 
the basic module is leads to the formation of three type of the life form. The life form, 
which consists of taproot system and elongated, ascending type of shoot is dominant of 
the H. branthii and in the Gamotion section of the genus Hedysarum. It has been estab-
lished that a change in the life form occurs with a change in environmental conditions, 
namely, the altitude above sea level and the type and humidity of the substrate due to the 
inclusion of two types of additional adaptive elementary modules.

Keywords: module, shoot, structure, life form, ontogenesis, legumes, Fabaceae, He-
dysarum branthii
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и гольцовом (тундровый) поясах на камени-
стых россыпях, субальпийских лужайках, в 
лишайниково-кустарничковых тундрах, реже 
– в каменноберезняках, лиственничных ред-
колесьях, лесном поясе, на галечниках гор-
ных рек и морских террасах (Павлова 1989).

Ранее Н.А. Карнауховой (2015) был доволь-
но полно описан онтогенез травянистых много-
летних видов секции Gamotion, близких к H. 
branthii, которые встречаются на территории 
Южной Сибири, была также показана возмож-
ная поливариантность развития, проявляюща-
яся в изменении интенсивности нарастания и 
ветвлении годичных побегов в течение жизни 
особи. Однако как в этой работе, так и в других 
литературных источниках отсутствуют данные 
о морфологической структуре и индивидуаль-
ном развитии особей H. branthii. 

Материал и методы

Исследования проводили в 2014 и 2018 гг. на 
территории Приморского края в двух удален-
ных друг от друга природных популяциях (ПП) 
(рис. 1). Геоботанические описания выполнены 
по методике В.Н. Сукачева, С.В. Зонн (1961).

ПП-1. Национальный парк «Зов тигра» 
(Приморский край, Чугуевский р-н, гора Об-
лачная, 1700–1720 м над ур. моря), лугово-ку-

старниковый комплекс. Растительный покров 
разрежен и представлен небольшими заросля-
ми кедрового стланика и отдельно стоящими 
деревцами Betula lanata (Regel) V. Vassil., вы-
деляются куртины Rhododendron mucronulatum 
Turcz., Vaccinium uliginosum L., Arctous alpina 
(L.) Wied., Bergenia pasifaca Kom., единично 
встречаются Cassiope ericoides (Pall.) D. Don, 
Ledum decumbens (Ait.) Lodd. ex Steud. Травя-
ной ярус сформирован преимущественно горно-
тундровым мелкотравьем: Hedysarum branthii, 
Anemonastrum brevipedunculatum (Juz.) Holub., 
Bupleurum euphorbioides Nakai, Aconogonon jurii 
(A. Skvorts.) Holub, Saussurea nakaiana Kom, в 
меньшей степени – Pedicula ris mandshurica 
Maxim.

ПП-2. Граница Кавалеровского и Дальне-
горского районов, 17,6 км к западу от г. Даль-
негорск, Якут-гора  (1100 м над ур. моря), ос-
ветленные щебнистые склоны сопки. По окра-
инам склонов растительность представлена 
сообществом из Betula ermanii Cham. с вкра-
плением Picea ajanensis Fisch. & Carr., кустар-
никовый ярус в основном сложен Rhododendron 
mucronulatum. Среди травянистых растений 
на осветленных участках склона доминируют 
Soussurea sovetica Kom., Artemisia lagocephala 
(Fisch. ex Besser) DC., A. saitoana Kitam., 

Рис. 1. Ареал H. branthii и точки сбора материала
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Patrinia scabiosifolia Fisch. ex Link., Dianthus 
chinensis L., Anemonastrum brevipedunculatum, 
Sanguisorba officinalis L. Galium platygalium 
Maxim., реже встречаются Ophelia tetrapetala 
(Pall.) Grossh., Geranium elatum (Maxim.) R. 
Knuth, Bupleurum aureum Fisch., Viola orien-
talis (Maxim.) W. Becker, Pedicularis mand-
shurica Maxim., Bistorta manshuriensis Kom., 
Scorzonera radiate Fisch., Phegopteris connec-
tilis (Michx.) Watt, Trommsdorffia crepidioides 
(Miyabe & Kudo) Soják, Orostahys spinosa (L.) 
C.A. Mey., O. agregata (Maxim.) Hara, Seseli 
seseloides (Turcz.) Hiroe, Thesium refractum 
C.A. Mey.

Дополнительно проанализирован гербарный 
материал Федерального научного центра Био-
разнообразия наземной биоты Восточной Азии 
(VLA), Ботанического сада-института ДВО РАН 
(VBGI), электронный гербарий Московского го-
сударственного университета имени М.В. Ломо-
носова (MW) (https://plant.depo.msu.ru/module/
itemsearchpublic). Исследованы приблизительно 
250 экз. H. branthii.

Выявление структурно-морфологических 
особенностей и описание жизненных форм 
проводили по методике И.Г. Серебрякова 
(1962, 1964), Т.И. Серебряковой (1972) и их 
учеников (Гатцук, 1974; Савиных, 2000; Без-

делев, Безделева, 2006). При описании ис-
пользована общепринятая терминология 
(Жмылев и др., 2005). В ходе изучения ин-
дивидуального развития особей выделяли 
онтогенетические (возрастные) состояния, 
опираясь на методику Т.А. Работнова (1950). 
Для характеристики модульной организации 
особей использовали три категории модулей 
(Савиных, 2007, 2013): элементарный (ЭМ), 
универсальный (УМ) и основной (ОМ). В ос-
нову выделения ЭМ положены типы метаме-
ра и листа, наличие или отсутствие боковых 
вегетативных побегов, пазушных соцветий, 
почек возобновления, придаточных корней 
(табл. 1). УМ – монокарпический побег, жиз-
ненный цикл которого заканчивается в конце 
вегетационного периода после плодоношения 
и полного или частичного отмирания особи с 
образованием резида с почками возобновле-
ния (Современные подходы …, 2008). Харак-
теристика УМ основана на комбинации ЭМ, 
составляющих структурно-функциональные 
зоны побега. ОМ – структура, формирующая-
ся при мультипликации УМ и определяющая 
тип биоморфы особи (Современные подходы 
…, 2008). Жизненные формы охарактеризова-
ны в соответствии с работой А.Б. Безделева и 
Т.А. Безделевой (2006).

Т а б л и ц а  1

Типы листа H. branthii в ЭМ

Тип

p im V G1 G2
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Результаты и их обсуждние

Побегообразование, структура побега                      
и жизненная форма H. branthii

Основной структурной единицей надзем-
ной части H. branthii является разветвленный, 
удлиненный вегетативно-генеративный моно-
циклический монокарпический побег (рис. 2). 
Верхушечная меристема всегда остается в веге-
тативном состоянии и функционирует до конца 
вегетационного периода. Побег развивается из 
зимующих почек возобновления, заложенных 
на многолетних побеговых частях (резидах – 
главах каудекса) (Современные подходы …, 
2008), реже – на корневищах. Он состоит из 2–3 
укороченных и серии удлиненных междоузлий с 
листьями разной степени развития. Нижние ли-
стья (катафиллы, белые, пленчатые) недоразви-
ты. Они формируются на подземной части побе-
га, в пазухах этих листьев закладываются почки 
возобновления. В надземной части побега раз-
виваются зеленые ассимилирующие листья. Па-
зушные соцветия представляют собой открытые 
брактеозные кисти. Кисти однобокие, густые. 
Цветы лилово-розовые или пурпурно-фиолето-
вые, цветорасположение интеркалярное.

ОМ копеечника Бранта в зависимости от воз-
раста и экологических условий местообитания 

состоит из 3–4 структурно-функциональных 
зон (Борисова, Попова, 1990), каждая из кото-
рых включает несколько типов ЭМ.

Для особей H. branthii выделены базовые 
типы ЭМ (I–III), встречающиеся во взрослом 
генеративном возрастном состоянии в каждом 
типе побегов (рис. 2), и дополнительные, встра-
ивающиеся на определенном этапе развития 
особей (VI–XVIII) или в конкретных экологиче-
ских условиях (IV и V типы) (табл. 2).

Базовые ЭМ в составе структурно-функцио-
нальных зон представлены следующим образом: 
ЗВ (зона возобновлени) – III; ЗТ (зона торможе-
ния) – I; ЗО (зона обогащения) – I и II типы мо-
дулей (рис. 2, А, Б). Появление дополнительных 
ЭМ приводит к глубокой перестройке функций 
годичного побега. Встраиваясь в структуру по-
бега, IV тип модуля формирует нижнюю зону 
торможения первого типа (НЗТ1), вследствие 
чего побег приобретает черты геофилии и 
способность к более длительной жизни в суб-
страте (рис. 2, В). Функционально более зна-
чимую адаптацию годичный побег H. branthii 
приобретает в случае включения в его струк-
туру V типа ЭМ и формирования второго типа 
нижней зоны торможения (НЗТ2). Развитие 
придаточного корня в подземной сфере и нео-
древесневшего междоузлия обеспечивает закре-

Рис. 2. Типы и структура вегетативно-генеративного побега (универсального модуля) H. branthii. ЗВ – 
зона возобновления; ЗТ – зона торможения; ЗО – зона обогащения; ВЗТ – верхняя зона торможения; 
НЗТ – нижняя зона торможения. Индексы 1, 2 – тип НЗТ в разных условиях (1 – пазушное соцветие; 
2 – побег обогащения; 3 удлиненное междоузлие; 4 – чешуевидный лист; 5 – укороченное междоузлие; 
6 – почка возобновления регулярного типа; 7 – участок подземного корневища; 8 – спящая почка воз-

обновления; 9 – придаточный корень) 
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пление особи в сыпучем субстрате, увеличивает 
поступление питательных веществ в раститель-
ный организм (рис. 2, Г). Сочетание двух типов 
адаптационных ЭМ в структуре побега в НЗТ 
значительно повышает уровень приспособлен-
ности особей к условиям среды (Беляков, Лапи-
ров, 2015). После выхода верхушечной почки на 
поверхность при любом типе НТЗ наблюдается 
следующая схема строения побега: ЗВ – (ЗТ) 
или ВЗТ – ЗО (рис. 2, В, Г).

В конце вегетационного сезона надземная 
часть побега отмирает. В зависимости от строе-
ния НЗТ и глубины залегания побега структура 
сохранившейся части годичного побега варьи-
рует. Эти вариации лежат в основе изменения 
хода онтогенеза и напрямую зависят от экологи-
ческих условий.

Тип А. Отмирание годичного побега проис-
ходит до формирования ЗВ, НЗТ не образуется 
(рис. 2 А, Б). В состав сохранившейся части 
побега входят 2–3 коротких междоузлия, листья 
нижней формации чешуевидные, в их пазухах 
заложено от 1 до 4–5 одиночных или групповых 
сериальных почек возобновления размером не 
более 0,5 мм. Частичное одревеснение сохра-
нившегося участка побега (резида) приводит 
осенью к формированию составной части (гла-
вы) каудекса. Анализ строения каудекса взрос-
лой особи показал, что реализуется всего лишь 
10% от общего числа почек, закладывающихся 
ежегодно в зоне возобновления годичных побе-
гов. Большая часть из них переходит в разряд 
спящих.

Тип Б. С возрастом материнская глава ка-
удекса, за счет контрактильной деятельности 
главного корня, все глубже погружается в 
субстрат. Заложенные на этом участке почки 
возобновления трогаются в рост и некоторое 
время развиваются под землей. Этот процесс 
приводит к образованию геофильного подзем-
ного участка побега общей длиной до 7–10 см, 
состоящего из 5–7 длинных междоузлий, кото-
рые представлены ЭМ IV (НЗТ1), реже V типа 
(НЗТ2). Далее при выходе побега на поверх-
ность сначала формируется зона укороченных 
междоузлий (ЗВ), представленная 2–4 ЭМ III 
типа, а затем ВЗТ и ЗО.  Отмирание годичного 
побега осенью происходит также до ЗВ, однако 
подземный геофильный участок побега сохра-
няется (рис. 2, Б, В), он представляет собой пер-
вое звено гипогеогенного корневища. Его нарас-
тание в длину происходит крайне медленно, за 
счет включения в структуру новых подземных 
участков годичных побегов. Общая длина кор-

невища достигает у взрослых особей 7–10 см. В 
этой зоне все почки, закладывающиеся в пазу-
хах чешуевидных листьев, переходят в спящие, 
выход их из состояния покоя происходит только 
в стрессовой для растения ситуации (движение 
грунта, частичное поедание животными). Фор-
мирование гипогеогенного корневища у особей 
копеечника Бранта встречается реже, в пределах 
одной особи только 10 % побегов развиваются в 
этом направлении. 

В пределах ареала вида (в лишайниково-ку-
старничковых тундрах, на каменистых россы-
пях, галечниках горных рек) развитие побега 
H. branthii идет преимущественно по типам А и 
Б. В наших исследованиях это прослеживается 
на ПП-1. Сильная задернованность субстрата 
в лугово-кустарниковом комплексе высокого-
рий и недостаток влаги приводят к тому, что H. 
branthii не образует гипогеогенных корневищ, 
а концентрирует свои ростовые точки только на 
главах каудекса, формируя моноцентрический 
тип биоморфы. Сильные ветры способству-
ют образованию приподнимающихся побегов. 
Прямостоячий (ортотропный) тип побега отме-
чен у особей, развивающихся между крупных 
камней или в высоком травостое на склонах 
альпийских лужаек. В этих условиях выделены 
два типа ОМ, которые могут встречаться как 
отдельно, так и совместно в пределах одной 
особи (рис. 3). 

1. Симподиально нарастающая побеговая 
система, формирующаяся на основе моно-
циклических монокарпических вегетативно-
генеративных приподнимающихся побегов 
(рис. 3, А). 

2. Симподиально нарастающая побеговая 
система, формирующаяся на основе моноци-
клических монокарпических вегетативно-ге-
неративных прямостоячих побегов (рис. 3, Б). 

Такие варианты ОМ вместе с системой под-
земных органов, согласно работе А.Б. Безде-
лева и Т.А. Безделевой (2006), формируют два 
варианта жизненных форм: 1) многолетний 
летнезеленый стержнекорневой симподиально 
нарастающий травянистый поликарпик с удли-
ненным моноциклическим монокарпическим 
приподнимающимся побегом; 2) многолетний 
летнезеленый стержнекорневой симподиаль-
но нарастающий травянистый поликарпик с 
удлиненным моноциклическим монокарпиче-
ским прямостоячим побегом. Преобладающим 
является первый вариант жизненной формы, 
отмеченный Н.А. Карнауховой (2015) для всех 
сибирских представителей секции Gamotion.
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 Т а б л и ц а  2

Типы элементарного модуля

Тип Графическое изображение Характеристика ЭМ

Базовые ЭМ

I

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным листом типа G2 (от 10–11 
пар листочков) и пазушной почкой 
(либо без нее)

II

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным листом типа G2 и 
пазушным соцветием

III

короткое междоузлие, узел с 
чешуевидным листом и одной 
или несколькими пазушными 
сериальными почками (либо без них)

Адаптационные ЭМ

IV
длинное междоузлие, узел с 
чешуевидным листом и пазушной 
почкой (либо без нее)

V

длинное междоузлие, узел с 
чешуевидным листом, придаточным 
корнем и пазушной почкой (либо без 
нее)

ЭМ возрастных состояний

VI 
длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим листом p типа и 
пазушной почкой (либо без нее)

VII

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим листом с одной 
сформированной долей сложного 
листа и пазушной почкой (либо без 
нее)

VIII

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим сложным листом 
с двумя сформированными долями 
сложного листа и пазушной почкой 
(либо без нее)

IX 

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным листом с пятью долями и 
пазушной почкой (либо без нее)

X

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным листом im типа и пазушной 
почкой (либо без нее)
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Тип Графическое изображение Характеристика ЭМ

XI
длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным im и вегетативным побегом 

XII 

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным листом V типа и пазушной 
почкой (либо без нее)е

XIII 

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным V типа и вегетативным 
побегом обогащения

XIV

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным листом типа G1 (от 8–10 
пар листочков) и пазушной почкой 
(либо без нее)

XV

длинное междоузлие, узел с 
ассимилирующим непарноперисто-
сложным типа G1 и пазушным 
соцветием

На осветленных участках в лесном поясе, 
на щебнистом и сыпучем субстратах, при до-
статочном обилии влаги и более слабых ветрах 
(в наших исследованиях на ПП-2) наблюдается 
развитие в пределах особи побегов типов В и 
Г и, как следствие, развитие еще одного типа 
ОМ (рис. 3, В, Г) – парциального куста, сформи-
рованного участком гипогеогенного корневища 
и системой симподиально нарастающих моно-
циклических монокарпических анизотропных 
побегов. Жизненная форма особей в этих усло-
виях – многолетний летнезеленый тон ко-длин-
нокорневищно-стержнекорневой симподиально 
нарастающий травянистый поликарпик с удли-
ненным моноциклическим монокарпическим 
приподнимающимся побегом.

Развитие гипогеогенных корневищ и незна-
чительное расхождение парциальных и мате-
ринского кустов у особей H. branthii приводят к 
формированию неявнополицентрического типа 
биоморфы. Подобная смена типа биоморфы в 
секции описана для особей H. consauineum DC 
и H. inudatum (Карнаухова, 2015) в условиях 
затрудненного семенного возобновления. Фа-
культативное формирование корневищ в роде 
Hedysarum встречается нечасто (Гатцук, 1967), 
и включение в структуру адаптационных ЭМ 

Окончание табл. 2

демонстрирует в пределах секции и рода пере-
ход моноцентрической биоморфы к явнополи-
центрической. 

Онтогенез H. branthii с позиции модульной 
организации побега

Онтогенез H. branthii полный, представлен 4 
периодами (латентный, виргинильный, генера-
тивный и сенильный) и 10 возрастными состо-
яниями. Прорастание семян надземное, гипоко-
тилярное. Проростки в природных популяциях 
появляются в июле. Прегенеративный период 
длиться 8–12 лет. Первый год особи проходят 
возрастные состояния проростка и ювениль-
ного растения. Развитие особей в имматурном 
вегетативном состоянии длится от 3 до 4 лет, в 
молодом (V1) и взрослом (V2) – от 5 до 7 лет. 

ЭМ возрастных состояний специфичны 
для определенного периода жизни H. branthii 
(табл. 2). В структуре развивающегося побега 
в прегенеративном периоде выделены 11 типов 
ЭМ: один базовый (III тип), 8 модулей возраст-
ных состояний (VI–XIII типы) и 2 адаптацион-
ных ЭМ, которые начинают включаться в струк-
туру побега в молодом вегетативном возраст-
ном состоянии. Смена ЭМ связана с переходом 
особи к полному автотрофному типу питания 
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Рис. 3. Типы основных модулей H. branthii

после отмирания семядольных листьев, с посте-
пенным усложнением листа по мере развития 
новых ЭМ (от p до G2 типа, табл. 3), с изме-
нением типа нарастания подземной побеговой 
системы с моноподиальной на симподиальную 
и ветвлением побега. Причины появления адап-
тационных ЭМ в составе УМ описаны выше. 

В структуру побега, перешедшего в генера-
тивное возрастное состояние, включены все 
3 базовых ЭМ. Развитие жизненной формы 
генеративных особей зависит от типа побега 
и, соответственно, от экологических условий. 
В старом генеративном состоянии адаптацион-
ные ЭМ не формируются, число ЭМ в струк-
туре побега заметно уменьшается. Возможно 
присутствие ЭМ, характерных для молодого ге-
неративного возрастного состояния. Резко вы-
ражена партикуляция. При развитии побега по 

типу А разрушение крупного рыхлого каудекса 
идет до базальной части главного корня, фор-
мируя партикулы, представляющие в прошлом 
отдельные главы каудекса. В случае формиро-
вания побега по типу Б при партикуляции обра-
зуются еще и пратикулы, в структуре которых 
имеются участки корневищ. Однако в обоих 
вариантах омоложения особей не происходит. 
Общая длительность генеративного периода 
14–25 лет.

В сенильном возрастном состоянии наблюда-
ется резкое упрощение структуры побега и еже-
годное развитие ЭМ начальных этапов развития 
(табл. 3). Главный корень полностью разрушен. 
Подземная сфера представлена партикулами. 
Длительность сенильного периода и возраст 
особей установить не представляется возмож-
ным. Отмирающие растения в ходе исследова-
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ний не обнаружены. Полный цикл развития осо-
би H. branthii проходят примерно за 30–35 лет.

Заключение 

Анализ структуры побега и хода онтогене-
за с позиции модульной организации позволил 
выделить 15 типов ЭМ, из которых 3 являются 
базовыми, 2 – адаптационными и 11 – модуля-
ми возрастных состояний. Базовые ЭМ входят 
в структуру побега в течение большей части 
жизни особи вне зависимости от экологических 
условий. Развитие адаптационных ЭМ являет-
ся способом самоподдержания растительного 
организма в популяции и зависит от влажно-
сти, освещенности, типа субстрата, высоты над 
уровнем моря и позволяет особи приобрести не-
кую лабильность для существования в конкрет-
ных эколого-ценотических условиях среды. Мо-
дули возрастных состояний характеризуют из-
менение структуры побега H. branthii на разных 
онтогенетических стадиях. Общее число ЭМ в 
структуре побега изменяется по одновершин-
ной кривой. До средневозрастного генератив-
ного состоянии происходит увеличение числа и 
разнообразия типов модулей, а после – умень-
шение и упрощение.

Сочетание ЭМ приводит к формированию 
УМ, которые у копеечника Бранта представле-
ны в виде каудекса и трех типов удлиненных 
моноциклических монокарпических побегов. 
В пределах побега всегда сохраняется диф-

Т а б л и ц а  3

Соотношение числа и типа ЭМ в структуре побега в разных возрастных состояниях

Возвратное состояние Соотношение числа и типа ЭМ в структуре побега

Проросток (p) 2–4/VI; 1/VII и/или 1/VIII 

Ювенильное (j) 3–5/VI; 1–2/VII и/или 1–2/VIII; 1–2/ IX

Имматурное (im) 1–2/ III; 1–4/ IX; 1–5/ X; 0–3/XI

Молодое вегетативное (V1) 3–5/IV; 2–3/III; 0–2/X; 6–8/XII 

Взрослое вегетативное (V2) 3–5/IV; 3–5/V; 2–3/III; 3–6/XII; 3–6/XIII

Молодое генеративное (G1) 1–5/IV; 2–4/V; 2–3/III; 3–5/ XIV; 0–2/ XV

Средневозрастное генеративное (G2) 1–4/IV; 2–3/V; 2–3/III; 4–6/ I; 3–8/ II; 

Старое генеративное (G3) 1–2/III; 1–3/IV; 2–3/ I; 1/II

Субсенильное (ss) 1/III; 2–3/ X; 1–2/ IX

Сенильное (s) 0–1/III; 1–2/ VI; 0–1/ VII; 0–1/VIII

П р и м е ч а н и е. В числителе число ЭМ, в знаменателе тип ЭМ; курсив – возможное присутствие типа ЭМ.

ференциация на структурно-функциональные 
зоны и включение дополнительных зон. Изме-
нение их положения в пространстве является 
следствием адаптации особей к эколого-ценоти-
ческим условиям. 

Основной модуль вариативен, комбинация 
разных типов развития побега приводит к раз-
витию трех типов ОМ и, соответственно, трех 
вариантов жизненной формы, сочетание кото-
рых обеспечивает устойчивость особей в це-
нозе. В пределах ареала вида преобладающим 
вариантом является стрежнекорневая жизнен-
ная форма с удлиненным приподнимающимся 
типом побега. Формирование тонко-длиннокор-
невищно-стержнекорневой жизненной формы 
у особей H. branthii демонстрирует переход в 
пределах секции от моноцентрической к явно-
полицентрической биоморфе. 

В развитии особей H. branthii четко просле-
живаются 3 фазы морфогенеза: главный по-
бег – первичный куст – рыхлый куст. Форми-
рование последнего может быть следствием 
партикуляции каудекса и главного корня или 
совмещением партикуляции каудекса, главно-
го корня и гипогеогенных корневищ. Так как 
последние у особей H. branthii не являются 
органами размножения, а только заякоревают 
особь в субстрате, после партикуляции особь 
погибает, не формируя клонов. Поддержание 
численности популяций происходит исклю-
чительно благодаря семенному размножению.
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