
ЮГ РОССИИ: ЭКОЛОГИЯ, РАЗВИТИЕ  Том 11   N 2   2016 
SOUTH OF RUSSIA: ECOLOGY, DEVELOPMENT  Vol.11  no.2  2016  

ЭКОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ 
ECOLOGY OF PLANTS 

 

 95 

  

ЭКОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ 
 
Экология растений / Ecology of plants 
Оригинальная статья / Original article 
УДК 581.5 + 519.21 
DOI: 10.18470/1992-1098-2016-2-95-107 

 
ПОПУЛЯЦИОННАЯ ДИНАМИКА АЛЬПИЙСКИХ МАЛОЛЕТНИХ  

РАСТЕНИЙ, ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬ ЖИЗНИ И СТАДИЙ ОНТОГЕНЕЗА 
 

1,2Елена С. Казанцева*, 3Владимир Г. Медведев, 1Владимир Г. Онипченко 
1кафедра геоботаники, Московский государственный университет  

им. М.В. Ломоносова, Москва, Россия, biolenok@mail.ru 
2отдел флоры, Главный Ботанический сад РАН, Москва, Россия  

3кафедра биомеханики, Российский государственный университет  
физической культуры, спорта, молодежи и туризма, Москва, Россия  

 
Резюме. Цель. Изучить популяционную динамику и определить продолжительность жизни и стадий онтоге-
неза альпийских малолетних растений. Методы. Для расчетов мы использовали предложенный ранее нами 
метод, основанный на дискретном описании онтогенеза и теории вероятностей и случайных процессов. Ре-
зультаты. В результате шестилетнего мониторинга за маркированными особями было установлено, что 
полный цикл Anthyllis vulneraria составляет 2.6±0.3 года (среднее значение и ошибка среднего), Draba hispida 
– 4.5±0.3, Murbeckiella huetii – 4.6±1.1, Carum meifolium – 7.8±1.4, Eritrichium caucasicum – 9.1±1.4, Trifolium 
badium – 10.3±2.6, Sedum tenellum – 11±2.05, Androsace albana – 12.1±2.5, Minuartia recurva – 22.9±4.5. Также 
для изучаемых видов растений были построены суммарные матрицы переходов, которые показывают веро-
ятности перехода особей в популяции из одного возрастного состояния в другое за определенный промежу-
ток времени, в нашем эксперименте – 1 год. Заключение. Смертность проростков и ювенильных растений 
изученных альпийских видов, за исключением Murbeckiella huetii, высока и составляет около 50 и более про-
центов. Минимальный период времени, необходимый для прохождения полного жизненного цикла для мало-
летников в условиях высокогорий Северо-Западного Кавказа, составляет 2 года, как это было показано для 
Anthyllis vulneraria, Murbeckiella huetii и Trifolium badium. Для других изученных малолетников, этот период 
был более продолжителен – 3-12 лет. Поддержание популяций Eritrichium caucasicum и Androsace albana 
происходит за счет устойчивости виргинильных растений.  
Ключевые слова: матрицы переходов, длительность, средняя продолжительность жизни, альпийские рас-
тения, малолетние виды. 
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Abstract. The aim - to evaluate lifespan (full cycle) and ontogeny stage durations of nine alpine short-lived North-
West Caucasus plants. Methods. For calculation we used a new method which was developed and suggested earli-
er by us. This method is based on a discrete ontogeny description and on the probability theory and random pro-
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cesses. The data on the monitoring of the marked individuals were collected during six years. Results. We found out 
that the lifespan of  Anthyllis vulneraria is 2.6±0.3 years (hereinafter “±” is Standard error), Draba hispida – 4.5±0.3, 
Murbeckiella huetii – 4.6±1.1, Carum meifolium – 7.8±1.4, Eritrichium caucasicum – 9.1±1.4, Trifolium badium – 
10.3±2.6, Sedum tenellum – 11±2.05, Androsace albana – 12.1±2.5, Minuartia recurva – 22.9±4.5.  Also we 
demonstrated the matrix population models for studied plants, which show the probability of transition of individuals 
from one ontogeny stage to another in time interval (in our experiment – 1 year). Conclusion. Mortality of seedlings 
and juvenile plants, except Murbeckiella huetii, is around and more than 50%. Two years is the minimal amount of 
time that is necessary for full cycle of short-lived alpine plants, as it was shown for Anthyllis vulneraria, Murbeckiella 
huetii и Trifolium badium. A 3-12 years lifespan was calculated for other studied species. Persistence of Eritrichium 
caucasicum and Androsace albana populations provided by resistance of adult vegetative plants. 
Keywords: matrix population models, plant longevity, average lifespan, life expectancy, alpine short-lived plants 
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ВВЕДЕНИЕ 

Для решения ряда теоретических и 
прикладных вопросов необходимо иметь 
сведения о долговечности растений, образу-
ющих ценозы, а также о длительности от-
дельных периодов их жизни [1-5]. Данных 
по возрасту растений не так много, и авторы 
чаще определяют условный или биологиче-
ский возраст, оперируют категориями – од-
нолетники, моно- и поликарпические много-
летники [6, 7]. Возраст абсолютный, кален-
дарный или собственный – интервал време-
ни от прорастания до момента наблюдения 
растения [7], определение которого связано с 
рядом трудностей [7-9]. В связи с чем, для 
решения этой задачи используют разные 
подходы. 

Подсчет годичных колец позволил 
определить рекордсменов-долгожителей 
среди не клональных древесных растений – 
4900 лет для Pinus aristata var. longaeva в 
штате Невада, США [10]; 3200 лет для Se-
quoiadendron giganteum в Калифорнии, США 
[11]. Этот метод может быть применим и к 
травянистым видам [12, 13], например, по 
данным B. Erschbamer и V. Retter [14] в 
условиях австрийских Альп Helianthemum 
grandiflorum может достигать возраста 32 
лет, Artemisia mutellina – 18 лет, Trifolium 
pratense ssp. nivale – 7 лет. Годовой прирост 
корневища, рубцы на побегах, остатки 
надземных органов  также могут использо-
ваться для определения возраста особей [3, 
7, 8, 15]. Подсчет числа кроющих чешуй на 
подземном клубне Corydalis intermedia (Да-
ния) [16] показал максимальный возраст ви-
да – 17 лет. Жизненный цикл Anemone fas-
ciculata на субальпийском лугу Кавказа мо-
жет превышать 45 лет, что определяется по 
числу волокон сосудистых пучков прикор-

невых листьев на побегах этого растения 
[17].  

Возраст клона Populus tremuloides, за-
нимающего площадь 81 га и состоящего из 
47 000 рамет, был оценен в 10 000 лет при 
помощи аэрофотоснимков (Штат Юта в 
США) [18], а клона того же вида в Канаде в 
12 000 лет на основе молекулярного анализа 
[19]. Используя данные по скорости роста, 
размера отдельных клонов и данных истори-
ческой хроники, возраст Pteridium aquilinum 
был оценен в 640 лет (Финляндия) [20], а по 
результатам молекулярного анализа того же 
вида в горах Аппалачи – 1180 лет (США) 
[21]. ДНК анализ Carex curvula в высокого-
рьях позволил доказать приуроченность 
большей части популяции к одному клону, и 
учитывая скорость годичного прироста, по-
казал возраст – 2000 лет [22]. При сравнении 
старых и новых фотографий Большого Кань-
она в Колорадо было выявлено, что многие 
виды пустынных кустарников и суккулентов 
(Acacia greggii, Ambrosia dumosa, Atriplex 
canescens и др.) живут более 100 лет [23]. По 
данным радиоуглеродного анализа древеси-
ны Acacia tortilis может доживать до 650 лет 
(Египет) [24]. 

Наиболее точно определить возраст 
позволяет метод длительного мониторинга 
за маркированными особями [8, 25]. Но учи-
тывая, что жизненный цикл растений может 
быть крайне продолжительный, исследова-
тели часто прибегают к математическому 
моделированию, которое дает возможность 
рассчитать длительность жизни по данным 
краткосрочных наблюдений за возрастным 
состоянием и смертностью большого числа 
особей [9]. Например, на основании пяти-
летнего наблюдения, была рассчитана сред-
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няя продолжительность жизни Heracleum 
sibiricum – 15 лет [26]. Длительность сосу-
ществования травянистых многолетников, 
доминирующих в злаковых, горно-
кустарниковых осиновых и хвойных сооб-
ществах Калифорнии, колеблется от 3 лет 
для Astragalus utahensis до 65 лет для Ag-
ropyron spicatum [27]. Используя моделиро-
вание к потенциально бессмертным видам 
растений [7, 28] были отнесены Allium 
tricoccum, Garcinia lucida, Limonium 
delicatulum и др. [29, 30]. На основе полевых 
и теоретических исследований приводятся 

интересные результаты по моделированию 
конкурентных взаимоотношений внутри 
растительных сообществ [31, 32]. 

Длительность жизни высокогорных 
растений Кавказа в естественных условиях 
исследована мало [33]. В данной работе, ис-
пользуя предложенный нами ранее метод [1, 
2] и результаты, полученные за 6 лет наблю-
дений за маркированными особями, мы рас-
считали длительность онтогенетических ста-
дий и полного цикла девяти видов альпий-
ских малолетников Северо-Западного Кавка-
за. 

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА 

Сбор материала. Исследования про-
ведены в Карачаево-Черкесской Республике 
на территории Тебердинского государствен-
ного природного биосферного заповедника 
на горе Малая Хатипара, высота над уровнем 
моря 2800 м. Малолетние альпийские виды 
растений исследовали по общепринятой ме-
тодике изучения ценопопуляций в есте-
ственной среде обитания на постоянных 
площадях [8, 34, 35]. Для каждого вида за-
кладывали постоянные площадки 0.25×0.25 
м в пределах одного фитоценоза, число ко-
торых варьировало в зависимости от плотно-
сти популяции и размера особей. Общая 
площадь исследования и биотопы: Anthyllis 
vulneraria (0.625 м2) – малоподвижная 
осыпь; Murbeckiella huetti (0.625 м2) – по-
движная осыпь; Androsace albana (0.625 м2), 
Eritrichium caucasicum (0.625 м2) – альпий-
ская лишайниковая пустошь; Draba hispida 
(0.25 м2) и Carum meifolium (0.25 м2) – зоо-
генно нарушенные участки разнотравного 
гераниево-копеечникового альпийского лу-
га; Minuartia recurva (0.375 м2), Sedum 
tenellum (0.5 м2), Trifolium badium (0.375 м2)– 
зоогенно нарушенные участки пестроовся-
ницевого луга. 

На первом этапе исследований необ-
ходимо было определить габитус онтогене-
тических стадий каждого вида. С этой целью 
были собраны и заспиртованы от 10 до 20 
экземпляров особей каждого онтогенетиче-
ского состояния, изучаемых видов [34, 35]. В 
работе использовали периодизацию онтоге-
неза Т.А. Работнова [17, 36] и справочного 
материалы по морфологиии [37, 38, 39]. 
Описания онтогенеза четырех видов к насто-
ящему моменту опубликованы (Androsace 

albana [40]; Anthyllis vulneraria [41]; Sedum 
tenellum [42]; Eritrichium caucasicum [43]), а 
остальных – войдут в текст диссертационной 
работы Казанцевой Е.С. 

После описания морфологических ха-
рактеристик онтогенетических стадий, все 
особи каждого вида были отмечены на пла-
ны площадок. Каждой особи давали свой 
порядковый номер и наносили на план с по-
меткой ее онтогенетического состояния. На 
следующий год особям, отмеченным в про-
шлом году, давали их прошлогодние номера, 
а новым особям присваивали новые; у всех 
особей определяли их онтогенетическое со-
стояние на момент текущего наблюдения. 
Такой метод позволил проследить развитие 
отдельных особей год за годом. Наблюдения 
проводили в конце августа в течение 6 лет в 
период с 2009 по 2014 гг., для Murbeckiella 
huetti – 4 года, с 2011 по 2014 гг. 

Всего за шесть лет наблюдений было 
отмечено следующее число особей по каж-
дому виду: Anthyllis vulneraria – 715; 
Androsace albana – 931; Eritrichium 
caucasicum – 931; Draba hispida – 807; Carum 
meifolium – 1518; Minuartia recurva – 422; 
Sedum tenellum – 2225; Trifolium badium – 
924. Для Murbeckiella huetti – 874 особи за 
четыре года наблюдений.  

Математическая обработка. Для 
расчета длительности онтогенетических ста-
дий и полного цикла растений, мы использо-
вали новый метод, основанный на дискрет-
ном описании онтогенеза [17] и теории веро-
ятностей и случайных процессов [44, 45], 
который подробно описан на примере 
Anthyllis vulneraria в статье Е.С. Казанцевой 
с соавторами [1, 2]. 
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
На основании наблюдений за динами-

кой большого числа особей растений, мы 
построили суммарные матрицы переходов 
для изученных видов (табл. 1 и 2). Эти мат-
рицы показывают вероятности перехода 
особей в популяции из одного возрастного 
состояния в другое за определенный проме-
жуток времени [46], в нашем эксперименте – 
1 год. Например, для проростков Androsace 

albana вероятность выжить и перейти на 
следующий год в ювенильное и имматурное 
состояние составляет 0.31 и 0.16 соответ-
ственно, что эквивалентно выживанию 15 
проросткам в год (10+4.8≈15 особей, см. 
табл. 1). В матрицах (табл. 1 и 2) даны 
усредненные показатели за 6 лет наблюде-
ний. 

 
Таблица 1 

Суммарные матрицы переходов онтогенетических стадий Androsace albana,  
Carum meifolium, Draba hispida за 6 лет наблюдений 

Table 1 
Matrix population models of ontogeny stages of Androsace albana, Carum meifolium, 

Draba hispida during 6 years of observations 
 

Androsace albana    Carum meifolium   Draba hispida   
  pl j im v g    pl+j im v g    pl+j im v g 

pl 
0 10 4.8 0 0  

pl+j 
0 57 0 0  

pl+j 
0 27 12 0 

0.00 0.31 0.16 0.00 0.00  0.00 0.33 0.00 0.00  0.00 0.22 0.10 0.00 

j 
0 0 31 0 0  

im 
0 31 16 0  

im 
0 9 21 0 

0.00 0.00 0.35 0.00 0.00  0.00 0.31 0.16 0.00  0.00 0.20 0.48 0.00 

im 
0 0 24 17 0  

v 
0 0 17 6  

v 
0 0 16 13 

0.00 0.00 0.32 0.23 0.00  0.00 0.00 0.36 0.12  0.00 0.00 0.29 0.23 

v 
0 0 0 36 3  

g 
0 0 0 0  

g 
0 0 3.6 15 

0.00 0.00 0.00 0.71 0.06  0.00 0.00 0.00 0.00  0.00 0.00 0.02 0.07 

g 
0 0 0 0 0             

0.00 0.00 0.00 0.00 0.00             
Примечание: отмечено среднее число случаев (верхнее число) и вероятность (нижнее число). 
Обозначения: pl – проростки; j – ювенильные, im – имматурные,  v – взрослые виргинильные, 
g – генеративные особи. 
Note: Upper number – the mean of cases, under number – probability, pl – seedlings, j – juvenile, im 
– immature, v – adult vegetative, g – generative plants. 
 

Таблица 2 
Суммарные матрицы переходов онтогенетических стадий Anthyllis vulneraria, 

Eritrichium caucasicum, Minuartia recurva, Sedum tenellum, Trifolium badium за 6 лет 
наблюдений, Murbeckiella huetii – 4 года наблюдений 

Table 2 
Matrix population models of ontogeny stages of Anthyllis vulneraria, Eritrichium  

caucasicum, Minuartia recurva, Sedum tenellum, Trifolium badium during 6 years of 
observations, Murbeckiella huetii – during 4 years 

 
Anthyllis vulneraria Eritrichium caucasicum Minuartia recurva 
  j v g    j v g    j v g 

j 
0 42 3.6  j 0 64 0  j 0 13 0 

0.00 0.48 0.04    0.00 0.49 0.00    0.00 0.29 0.00 

v 
0 15 24  v 0 112 9  v 0 28 1.4 

0.00 0.24 0.38    0.00 0.68 0.06    0.00 0.42 0.02 

g 
0 2.4 7  g 0 5 2.8  g 0 1 2.2 

0.00 0.05 0.16    0.00 0.42 0.23    0.00 0.14 0.30 
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Murbeckiella huetii Sedum tenellum Trifolium badium
j v g j v g j v g 

j 
0 107 3.3 j 0 88 0 j 0 23 0 

0.00 0.63 0.02 0.00 0.44 0.00 0.00 0.27 0.00 

v 
0 24 24 v 0 78 12 v 0 21 4.2 

0.00 0.28 0.28 0.00 0.37 0.06 0.00 0.24 0.05 

g 
0 8 27 g 0 3.4 19 g 0 0.6 1.4 

0.00 0.14 0.46 0.00 0.12 0.67 0.00 0.05 0.13 
Примечание: Отмечено среднее число случаев (верхнее число) и вероятность (нижнее  
число). Обозначения: j – проростки и ювенильные особи (в случае с Anthyllis vulneraria в j  
входили также имматурные растения); v – взрослые виргинильные, g – генеративные особи. 
Note: Upper number – the mean of cases, under number – probability, pl – seedlings, j – juvenile  
(in the case of Anthyllis vulneraria j includes also immature plants), v – adult vegetative,  
g – generative plants. 

Среди изученных малолетников 
Anthyllis vulneraria обладает самым корот-
ким жизненным циклом – от проростка до 
гибели после плодоношения проходит при-
мерно три вегетационных сезона (2.6 лет, см. 
Табл. 3). Стадия проростка для Androsace 
albana в среднем продолжается 0.7±0.3 года, 
ювенильного растения – 1.4±0.5, имматурно-
го – 1.8±0.7, взрослого виргинильного (здесь 
и далее виргинильная стадия) – 7.3±1.5, ге-
неративного – 1 вегетационный сезон. Пол-
ный цикл этого вида составляет 12.1±2.5 го-
да, а средняя продолжительность жизни с 
учетом смертности – 5.1±1.7 года (табл. 3). 
Молодые особи Eritrichium caucasicum 

(j=pl+j) живут в среднем 0.8±0.1 года, имма-
турный период не выделяется, взрослые вир-
гинильные особи – 6.0±1.2 года, генератив-
ные – 1.9±0.5 года. Средняя длительность 
полного цикла (с генеративной фазой) и 
средняя продолжительность жизни состави-
ли для Draba hispida 4.5±0.3 года и 2.4±0.9 
лет, Murbeckiella huetii – 4.6±1.1 и 2.8±1.0, 
Carum meifolium – 7.8±1.4 и 3.4±1.2, Trifoli-
um badium – 10.3±2.6 и 4.5±2.9, Sedum ten-
ellum – 11±2.1 и 5±3 года соответственно 
(табл. 3). По нашей оценке полный цикл 
Minuartia recurva равен 23 годам, что позво-
ляет исключить этот вид из состава малолет-
ников [47].  

Таблица 3 
Длительность онтогенетических стадий, полный цикл и средняя  
продолжительность жизни альпийских малолетних растений, год 

Table 3 
Longevity of ontogeny stage, lifespan (full cycle) and average lifespan (life expectancy) 

of alpine short-lived plants, in years 

Вид (n, число изу-
ченных особей) / 
Name of species 
(n, the number of 

studied individuals) 

pl j im v g 
Полный 
цикл / 

Full cycle 

Ср. пр. 
жизни / 
Av.L. 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

ср. / 

M. 

ош./ 

SE 

Androsace albana 
(931) 

0.7. 0.25 1. 4 0.52 1.8 0.68 7.3 1.50 1.0 0.00 12.1 2.51 5.1 1.74 

Anthyllis vulneraria 
(715) 

 -   - 0.8   0.09  - - 1.1 0.23 0.7 0.05 2.6 0.31 1.9 0.40 

Carum meifolium 
(1518) 

 -   - 1.1 0.12 2.0 0.62 3.7 1.21 1.0 0.00 7.8 1.40 3.4 1.24 

Draba hispida (807)  -   - 1. 1 0.16 0.5 0.05 1.9 0.37 1.0 0.06 4.5 0.30 2.4 0.86 

Eritrichium 
caucasicum (931) 

 -   - 0.8   0.22    –      –  6.0 1.21 1.9 0.51 9.1 1.39 4.5 2.35 
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Minuartia recurva 
(422) 

 - - 1.2 0.16 – – 20.6 4.41 1. 1 0.15 22.9 4.49 8.6 7.18 

Murbeckiella huetii 
(874) 

 - - 1.5 0.63 –  –    1.6 0.64 1.1 0.17 4.6 1.13 2.8 1.03 

Sedum tenellum 
(2225) 

 - - 2.0 0.57 –  –    5.6 1.42 3. 4 0.90 11.0 2.05 5.0 3.04 

Trifolium badium 
(924) 

 -  - 1.5 0.62 –  –     8.1 2.27 0. 7 0.06 10.3 2.59 4.5 2.92 

Примечание: Обозначения: pl – проростки; j – ювенильные, im – имматурные, v – взрослые 
виргинильные, g – генеративные особи; ср. и ош. – среднее значение и ошибка среднего за 6 
лет наблюдений; Ср. прод. жизни – средняя продолжительность жизни; длинный прочерк – 
данная стадия у вида не выделялась; короткий прочерк – объединение данных с другими  
стадиями. Расчет велся по каждой стадии только у Androsace albana. Для Anthyllis 
vulneraria ювенильные особи включили в себя проростки, ювенильные и имматурные особи 
(j= pl+j+im). Для остальных видов ювенильные особи объединены с проростками (j= pl+j). 
Note: Keys: pl – seedlings, j – juvenile, im – immature, v – adult vegetative, g – generative plants; 
M. and SE – the mean value and standard error for 6 years of observations; Av.L. – average 
lifespan; long dash - this stage was not marked out; short dash – data about this stage includes in 
juvenile stage results. For all stages data was calculated only for Androsace albana. Juvenile plants 
of Anthyllis vulneraria includes seedlings and immature plants (j= pl+j+im). Juvenile plants of  
other species were joined with seedlings (j= pl+j). 

По результатам наших наблюдений 
смертность проростков и ювенильных расте-
ний изученных альпийских видов высока и 
составляет порядка 50 и более процентов 
(табл. 1 и 2). Как исключение, молодые рас-
тения Murbeckiella huetii проявляют боль-
шую устойчивость и с вероятностью 0.65 
появляются на следующий год в виде вирги-
нильных или генеративных особей. Больше 
всего всходов погибает у видов, произрас-
тающих на местах зоогенных нарушений: 
Trifolium badium (гибель до 73% пророст-
ков), Minuartia recurva (71%), Draba hispida 
(69%) и Carum meifolium (67%). Высокая 
смертность молодых растений в естествен-
ной среде обитания подтверждается многи-
ми исследователями [17, 36, 48]. Анализ 
данных, опубликованных с 1969 по 2002 гг., 
показал, что проростки погибают по следу-
ющим причинам [49]: воздействие фито-
фагов (в 38% случаях), иссушение (35%), 
заражение патогенными грибами (20%), фи-
зические повреждения (4.6%) и конкурент-
ные взаимоотношения (1.3%). В нашем экс-
перименте воздействие фитофагов также 
имели сильное воздействие на взрослые осо-
би. Гибель от 48 до 71% была отмечена для 
виргинильных растений Trifolium badium, 
Minuartia recurva, Draba hispida и Carum 
meifolium на местах зоогенных нарушений, 
популяция Minuartia recurva также сильно 
пострадал от иссушения почвы. 

В результате 6 лет наблюдений мы 
установили, что полностью монокарпичны-
ми являются Androsace albana и Carum 
meifolium (табл. 1). Остальные виды, с той 
или иной вероятностью могли оставаться 
генеративными или переходить в вирги-
нильную стадию из года в год (табл. 1 и 2). 
Anthyllis vulneraria, Trifolium badium прояви-
ли себя как факультативные монокарпики, а 
Draba hispida, Eritrichium caucasicum, 
Murbeckiella huetii, Sedum tenellum как поли-
карпики [50, 51].  

Среди изученных малолетников 
Androsace albana обладает самым длитель-
ным жизненым циклом 12.1±2.5 года. Се-
менная продуктивность [52] и вероятность 
выживания на первых этапах онтогенеза это-
го вида низкая (табл. 1), что могло послу-
жить причиной включения Androsace albana 
в «Красную книгу Краснодарского края» 
(2007), «Красную книгу Республики Ады-
гея» (2012) [53, 54]. Тем не менее, благодаря 
устойчивости виргинильных особей (вероят-
ность перехода v→v равен 0.71, см. табл. 1) 
Androsace albana хоть и редко, но встречает-
ся в Тебердинском заповеднике в лишайни-
ковых пустошах на каменистых местах и 
осыпях в альпийском поясе на высоте 
2400−2850 м [55]. Eritrichium caucasicum по 
своим экологическим характеристикам схо-
ден с Androsace albana, и скорей всего, под-
держание популяции этого вида происходит 
так же за счет устойчивости виргинильных 
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особей (вероятность перехода v→v равен 
0.68, см. табл. 2). Используя методику вир-
туальной поглощающей цепи Маркова и вы-
числения ее фундаментальной матрицы Д.О. 
Логофет с соавторами [43] оценили среднюю 
продолжительность жизни Eritrichium 
caucasicum, которая варьирует от 2 до 7 лет в 
зависимости от момента наблюдений. Что 
согласуется с нашими результатами – 
4.5±2.4 лет (табл. 3). 

К короткоживущим малолетникам мы 
отнесли Anthyllis vulneraria, Draba hispida и 
Murbeckiella huetii, у которых полный цикл 
не превышает 5 лет (табл. 3). Полный цикл 
Anthyllis vulneraria может длиться от 2 до 4 
лет [1, 2, 51], в среднем 2 года на прегенера-
тивную стадию и 1 год на генеративную 
(Табл. 3), обзор литературы по этому виду 
представлен в работе Е.С. Казанцевой с со-
авторами [1, 2]. Draba hispida и Murbeckiella 
huetii относят к типичным эксплерентам [51, 
52], что подтверждает не продолжительный, 
по мерках высокогорных фитоценозов [48], 
жизненный цикл – 4.5±0.3 и 4.6±1.1 года со-
ответственно (табл. 3). Возраст первого цве-
тения для Murbeckiella huetii – 2 года, Draba 
hispida – 3 года [51].  

Ход онтогенеза Sedum tenellum в усло-
виях альпийского высокогорий представлен 
в работе К.А. Шинковской [42], которая, ос-
новываясь на эколого-морфологических осо-
бенностях Sedum tenellum, заключила, что 
формирование ювенильного растения из 
проростка проходит за один год, затем для 
растения нужно еще год на виргинильную 

стадию, а цветение происходит на третий год 
жизни. Также для этого вида характерна не-
большая вегетативная подвижность, связан-
ная с формированием побегов ветвления и 
партикуляцией. Наши результаты расширя-
ют диапазон времени, необходимый для за-
вершения прегенеративного периода: для 
прохождения стадии проростка и ювениль-
ного растения может потребоваться два года 
(2.0±0.6 лет, см. табл. 3), а виргинильной 
стадии – 6 лет (5.6±1.42 года), что согласует-
ся с концепцией поливариантного развития 
онтогенеза [25]. 

Trifolium badium – травянистый дву- 
или многолетний стержнекорневой моно- 
или поликарпик [56], а Minuartia recurva – 
травянистый многолетний рыхло подушко-
видный поликарпик [57], что согласуется с 
нашими результатами (табл. 2 и 3). При 
этом, как это было отмечено ранее в работе 
Е.С. Казанцевой с соавторами [51] Minuartia 
recurva не целесообразно относить к мало-
летникам, так как растения этого вида живут 
долго (22.9±4.5, табл. 3) и зацветают поздно 
(не ранее 6 года жизни). Первое цветение 
Trifolium badium может произойти на 2 год 
жизни [51].  

Продолжительность жизни, для моно-
карпика Carum meifolium варьирует от 3 до 6 
лет [33, 51, 58]. Наши подсчеты расширили 
диапазон в среднем до 8 лет (табл. 3), что 
подтверждается эмпирическими данными, 
т.к. некоторые особи оставались в прегене-
ративном состоянии в течение всего срока 
наблюдений (6 лет). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В результате 6 лет наблюдений мы 

установили, что полностью монокарпичны-
ми являются Androsace albana и Carum 
meifolium. Anthyllis vulneraria и Trifolium 
badium проявили себя как факультативные 
монокарпики, а Draba hispida, Eritrichium 
caucasicum, Murbeckiella huetii и Sedum 
tenellum – как поликарпики. Смертность 
проростков и ювенильных растений изучен-
ных альпийских видов, за исключением 
Murbeckiella huetii, высока и составляет око-
ло 50 и более процентов. Минимальный пе-

риод времени, необходимый для прохожде-
ния полного жизненного цикла для малолет-
ников в условиях высокогорий Северо-
Западного Кавказа, составляет 2 года, как 
это было показано для Anthyllis vulneraria, 
Murbeckiella huetii и Trifolium badium. Но в 
целом, для других изученных малолетников, 
этот период был более продолжителен – 3-12 
лет. Поддержание популяций Eritrichium 
caucasicum и Androsace albana происходит за 
счет устойчивости виргинильных растений.  
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