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СТРУКТУРА ЦЕНОТИЧЕСКИХ ПОПУЛЯЦИЙ ADENOPHORA LILIFOLIA (L.) A. DC.  
НА ЮЖНОМ УРАЛЕ И В СРЕДНЕМ ПОВОЛЖЬЕ

Аннотация. С помощью стандартных методик изучены особенности онтогенетической и пространственной 
структуры ценотических популяций (ЦП) Adenophora lilifolia (L.) A. DC., включенного в Красную книгу Самарской 
области (категория 3  – редкий вид), на особо охраняемых природных территориях разного ранга – в степной и лесо-
степной зонах Среднего Поволжья (Самарская область) и Южного Урала (Республика Башкортостан), а также в гор-
ной зоне Южного Урала. 

Изученные ЦП расположены на опушках дубово-липовых, березовых, реже – кленово-липовых или осиновых 
лесов, редколесий или лесных колков. Общая плотность особей колеблется от 0,8 до 4,2 экз/м2. Генеративная фрак-
ция в популяциях составляет 81,1 %, прегенеративная – 19,3 % от общего числа особей. Базовый онтогенетический 
спектр A. lilifolia является центрированным. Хотя доля генеративных особей во всех ЦП высокая, распределение по 
онтогенетическим группам в двух регионах имеет свои особенности. Средние значения демографических индексов 
свидетельствуют о достаточно высокой стабильности популяций вида в Среднем Поволжье и на Южном Урале. По 
критерию «дельта-омега» большинство из 14 изученных ЦП A. lilifolia являются зрелыми, а кроме того, выявлены 
переходная и зреющие ЦП. На Южном Урале состояние популяций в целом достаточно благополучное. В Самарской 
области все изученные популяции испытывают высокую антропогенную нагрузку, а численность особей в конкрет-
ных местообитаниях невелика.
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STRUCTURE OF CENOTHIC POPULATIONS OF ADENOPHORA LILIFOLIA (L.) A. DC.  
IN THE SOUTHERN URALS AND THE MIDDLE VOLGA REGION

Abstract. The study of rare plants at the level of cenothic populations throughout the range greatly contributes to the 
identification of the features of their biology and ecology. We carried out the identification of the features of the age and 
spatial structure of the Adenophora lilifolia (L.) A. DC. cenothic populations in the ecological conditions of the steppe, forest-
steppe zones of the Middle Volga (Samara region) and the Southern Urals (Republic of Bashkortostan), as well as the 
mountainous zone of the Southern Urals. Adenophora lilifolia is included in the Red Book of the Samara region (category 3 – 
a rare species). 

The study of A. lilifolia populations was carried out in different years on the territory of specially protected territories  
of different rank. In determining the structure of cenothic populations, standard techniques were used. The studied 
cenopopulations are located on the fringes of oak-lime, birch, less often maple-linden or aspen forests, sparse forests or forest 
potholes. The total density of individuals varies from 0.8 to 4.2 specimens/m2. The mean values   of the generative fraction  
in the populations are 81.1 %, the prevalent fraction is 19.3 %. The basic ontogenetic spectrum of A. lilifolia is characterized 
as centered. Although the share of generative individuals in all cenopopulations is high, the distribution by ontogenetic groups 
in the two regions differs. The average values   of demographic indices indicate a fairly high stability of the species populations. 
Of the 14 investigated cenopopulations of A. lilifolia, according to the “delta-omega” criterion, most are mature, in addition, 
transitional and maturing are identified. In general, the state of the populations in the Southern Urals is fairly prosperous.  
All studied populations in the Samara region have a high anthropogenic load, and the number of individuals in specific 
habitats is low.
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Введение. Изучение природных популяций редких растений в разных частях их эколого-гео-
графического ареала имеет важное значение, так как позволяет выявить или уточнить причины 
их редкой встречаемости, определить лимитирующие факторы и составить рекомендации по их 
охране в условиях антропогенного влияния на местообитания. В последние десятилетия такие 
работы проводятся нами как на Южном Урале [1–11], так и в Среднем Поволжье [12–18]. 

Сравнительный анализ структуры и состояния природных популяций редких представите-
лей флоры представляет собой важный этап в деле сохранения биоразнообразия регионов [9–18]. 
Особый интерес в этом отношении вызывают редкие виды, находящиеся на краю ареалов [7, 10, 17]. 
В окраинных популяциях проявляются индивидуальные как морфологические, так и биологиче-
ские особенности растений в связи с тем, что на границе ареала условия произрастания видов 
нетипичные и более сложные. Пограничные популяции отличаются внутренней организацией, 
структурой, экологической приуроченностью и некоторыми другими параметрами. Поэтому изу-
чение популяций редких растений на краю ареала и сравнение их структуры с популяциями, 
находящимися в центральной его части, имеет важное биологическое значение.

Одним из редких растений является теневыносливый вид бубенчик лилиелистный Adeno- 
p hora lilifolia, который имеет широкий географический ареал, включая Европу, Западную Сибирь, 
север Средней Азии. Он произрастает по опушкам, лесным полянам, разреженным лесам, кустар-
никам, поймам рек. В степной зоне данный вид произрастает на краю ареала [2].

Adenophora lilifolia включен в Красную книгу Самарской области (СО) [19]  (категория 3 – 
редкий вид), под охраной он находится и в Саратовской области [20]. В СО он встречается как  
в Предволжье, так и в Заволжье (практически во всех административных районах, за исключе-
нием самых южных территорий, близких к условиям опустыненной степи). В Республике Башкор-
тостан (РБ) он довольно обычен в горнолесной зоне Южного Урала, а в лесостепной и особенно  
в степной зоне встречается редко. Adenophora lilifolia ранее был включен в Красную книгу Баш-
кирской АССР [21] и в список редких видов Южного Урала [22]. В последних изданиях Красной 
книги РБ [23, 24] вид исключен из «красного списка» как не нуждающийся в специальной охране. 

Цель работы – изучение особенностей возрастной структуры ценопопуляций бубенчика  
лилиелистного (Adenophora lilifolia (L.) A. DC.) в экологических условиях степной, лесостепной  
и горной зон двух регионов – Среднего Поволжья и Южного Урала. 

Материалы и методы исследования. A. lilifolia – стержнекорневой травянистый поликар-
пик высотой 50–100 см. Корень толстый, веретеновидный или редьковидный. Имеет симподи-
альные полурозеточные побеги [25]. Стебли прямые, простые или ветвистые, облиственные, 
продольно-полосатые, голые, реже – негустоволосистые. Листья голые или слегка опушенные по 
краям и жилкам мелкими волосками, прикорневые – с почковидно-сердцевидными пластинками, 
черешчатые, стеблевые – продолговато-яйцевидные, зубчатые или пильчато-зубчатые, 4–12 см 
длиной, бесчерешковые, верхние – более мелкие и узкие. Цветки поникающие, около 1,5 см дли-
ной, собранные в многоцветковую пирамидальную метелку. Чашечка голая, доли ее узколан-
цетные, заостренные [26]. Венчик светло-голубой, колокольчатый, 5-лопастный, с 5 свободными 
тычинками и расширенными при основании нитями; столбик нитевидный, с трехраздельным 
рыльцем, выдается из венчика, при его основании имеется надпестичный и короткотрубчатый 
диск. Плод – обратногрушевидная коробочка, при созревании открывающаяся двумя отверстия-
ми при основании. Семена яйцевидные, немного сплюснутые. Плоды созревают в августе – сен-
тябре. Размножается семенами.

В Среднем Поволжье и на Южном Урале исследование популяций A. lilifolia осуществлялось 
в разные годы на особо охраняемых природных территориях разного ранга – от заповедников до 
памятников природы регионального значения, в том числе проектируемых [1–4, 19]. 
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Онтогенез бубенчика лилиелистного описан нами ранее в условиях Южного Урала [1, 2, 4]. 
Для определения демографической структуры и плотности ценопопуляций (ЦП) в каждой из них 
на трансекте закладывалось 25 пробных площадок размером 1 м2. Порядок заложения (линей-
ный или шахматный) и шаг трансекты (5 или 10 м) зависели от площади, занимаемой конкретной 
ЦП. Определялись ведущие популяционные характеристики, такие как плотность, возрастной 
состав, демографические показатели. 

Возрастную структуру ЦП определяли согласно стандартным критериям [27–33, 35], учиты-
вая следующие онтогенетические состояния особей: ювенильные ( j), имматурные (im), вирги-
нильные (v), молодые генеративные (g1), средние генеративные (g2), старые генеративные (g3), 
субсенильные (ss). На основании полученных данных был построен усредненный онтогенетиче-
ский спектр ЦП. 

Для характеристики онтогенетической структуры ЦП применяли общепринятые демографи-
ческие показатели: индекс восстановления, индекс старения.  Индекс восстановления рассчиты-
вали по формуле Iв = ( j + im + v)/(g1 + g2 + g3) как соотношение числа потомков на одну генера-
тивную особь в данный момент времени, а индекс замещения – по формуле Iз = ( j + im + v)/
(g1 + g2 + g3 + ss + s + sc) как соотношение числа дочерних особей на одно взрослое растение 
особей взрослой части популяции, которое может заместить «подрост» ЦП.

Для оценки состояния ЦП был применен критерий «дельта-омега» Л. А. Животовского [34], 
основанный на совместном использовании индексов возрастности (∆) [28] и эффективности (ω) [34]. 

Результаты и их обсуждение. Данные о локализации и краткая характеристика изученных 
ЦП Adenophora lilifolia приведены в табл. 1. В СО исследованиями были охвачены 1 заповедник 
федерального уровня, 3 региональных и 1 проектируемый памятник природы, в РБ – 1 заповед-
ник, 3 проектируемых заказника, 1 региональный и 2 проектируемых памятника природы. Изу-
ченные ЦП расположены на опушках дубово-липовых, березовых, реже – кленово-липовых или 
осиновых лесов, редколесий или лесных колков в степной зоне. 

Т а б л и ц а  1. Краткая характеристика местообитаний и плотность изученных ценопопуляций  
Adenophora lilifolia

T a b l e  1. Brief description of habitats and density of studied Adenophora lilifolia cenothic populations

ЦП Особо охраняемая 
природная территория Местообитание Плотность, 

экз/м2

Общее проектив-
ное покрытие
травостоя, %

1 СО Могутова гора (Самарская 
Лука, Жигули, Предволжье)

Дубово-липовый разреженный лес, склон северный, 10°, 
Государственный природный заповедник федерального 
значения

3,1 75

2 СО Гора Зеленая (Высокое 
Заволжье)

Дубово-липовый лес с подростом клена платановидного, 
склон северо-западный, 5–7°, постпирогенные  
изменения, памятник природы регионального значения

1,4 50

3 СО Камышлинская Мацеста 
(Высокое Заволжье)

Осинник крапивово-ясменниковый, под пологом леса, 
склон восточный, 3–5°, памятник природы  
регионального значения

4,2 80

4 СО Дубовый древостой 
(Высокое Заволжье)

Дубово-липовый лес с бересклетом бородавчатым,  
под пологом леса, выровненный участок, выпас скота, 
памятник природы регионального значения

2,5 65

5 СО Верховья р. Бинарадка 
(Низменное Заволжье)

Кленово-липовый лес с шиповником майским, склон 
северо-западный, 5–7° 2,7 60

1 РБ Реветь (центральная 
часть Южного Урала)

Березово-липовый лес, склон горы, северный, 20º, Южно- 
Уральский государственный природный заповедник 2,5 70

2 РБ Куркак (восточный 
макросклон Южного Урала)

Березовый лес, склон северный, 30º, ботанический  
памятник природы регионального значения 2,7 75

3 РБ Кузгунташ (восточный 
макросклон Южного Урала)

Березовый лес, лесная поляна, склон восточный, 5º, 
комплексный памятник природы регионального значения 1,5 95

4 РБ Ирендык (восточный 
макросклон Южного Урала)

Опушка березового леса, склон восточный, 20º 1,0 100



232    Proceedings of the National Academy of Sciences of Belarus. Biological series, 2019, vol. 64, no. 2, pp. 229–237 

ЦП Особо охраняемая 
природная территория Местообитание Плотность, 

экз/м2

Общее проектив-
ное покрытие
травостоя, %

5 РБ Аушкуль  
(лесостепное Зауралье)

Опушка березового леса и редколесье из березы, склон 
западный, 5º 0,8 90

6 РБ Бусхангай  
(лесостепное Зауралье)

Опушка березового леса, слабый северо-западный 
склон, 1º 0,8 95

7 РБ Аян (лесостепное Зауралье) Березово-осиновый лес, степная колка, склон  
северо-западный, 1–5º 1,9 75

8 РБ Тюлькюлитау  
(степное Зауралье)

Березово-осиновый лес, степная колка, опушка леса, 
слабый северо-восточный склон, 1º 1,0 70

9 РБ Сукракские вишарники 
(степное Зауралье)

Березовое редколесье, степная колка, опушка леса, 
склон 5º, выровнено, ботанический памятник природы 
регионального значения

1,3 70

Общая плотность бубенчика в ЦП варьируется от 0,8 до 4,2 экз/м2. Максимальные значения 
показателей плотности выявлены у ЦП 3 СО (4,2 экз/м2), минимальные – у ЦП 5, 6 РБ (0,8 экз/м2).

Возрастная структура представляет собой один из существенных признаков популяции, ко-
торый обеспечивает способность популяционной системы к самоподдержанию и определяет ее 
устойчивость [30]. Растения разных онтогенетических состояний потребляют ресурсы среды 
разными темпами. Вклад растений разных возрастных состояний в популяционную плотность 
соответствует их энергетической эффективности [33]. 

Возрастной состав в ЦП A. lilifolia представлен в табл. 2. Средние значения генеративной 
фракции составляли 81,1 %, прегенеративной – 19,3 %. Такой тип спектра отмечается, когда  
возобновительный процесс слабо выражен, а сенильный период не выявлен. 

Т а б л и ц а  2. Онтогенетический состав ценопопуляций Adenophora lilifolia

T a b l e  2. Ontogenetic composition of Adenophora lilifolia cenothic populations

ЦП
Онтогенетическая группа особей, %

j im v g1 g2 g3 ss

1 СО 0 6,6 26,4 11,2 35,6 20,2 0
2 СО 0 13,2 26,5 14,6 20,6 25,1 0
3 СО 2,6 13,7 28,7 12,5 26,3 16,2 0
4 СО 0 10,2 11,5 15 29,8 33,5 0
5 СО 2,2 5,7 5,7 12 25,1 49,3 0
1 РБ 9,1 10,7 27,3 19,6 31,8 1,5 0
2 РБ 18,5 4,4 4,4 32,6 39,1 1,0 0
3 РБ 5,8 1,9 1,9 1,9 84,6 3,9 0
4 РБ 2,7 0 2,7 8,1 78,4 8,1 0
5 РБ 0 0 4,1 10,2 83,7 2,0 0
6 РБ 2,7 0 2,7 8,1 78,4 8,1 0
7 РБ 2,4 1,2 4,9 20,7 68,3 2,5 0
8 РБ 0 0 0 9,8 88,2 2,0 0
9 РБ 0 1,9 7,4 9,3 80,4 1,0 0
Среднее значение 3,3 5,0 11,0 13,3 55,0 12,5 0

Усредненный (базовый) онтогенетический спектр A. lilifolia, характеризующийся как центри-
рованный (см. рисунок) с максимумом на средневозрастных генеративных особях, представляет 
растения всех возрастных состояний, кроме субсенильного и сенильного. 

Онтогенетическая структура конкретных ЦП A. lilifolia имеет два типа спектра – левосто-
ронний и центрированный, которые в разной степени отличаются от усредненного. Это зависит 
от экологических условий обитания, которые влияют на особенности прорастания семян и тем-
пы развития особей в том или ином онтогенетическом состоянии. В ЦП 1–3 СО и 1 РБ хорошо 

Окончание табл. 1
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представлены имматурные, виргинильные особи, в ЦП 2 РБ – ювенильные, что свидетельствует 
об интенсивности возобновления. В СО эти ЦП расположены как в Предволжье (Жигулевская 
возвышенность), так и в Высоком Заволжье (отроги Бугульмино-Белебеевской возвышенности), 
в РБ – в центральной части горной зоны и на восточном макросклоне Южного Урала, где форми-
руются благоприятные условия для произрастания этого теневого вида. Максимально представ-
лены средневозрастные особи (78,4–88,2 %) в ЦП 3–6, 8, 9 РБ, расположенных преимущественно 
в лесостепной и степной зонах, где условия для возобновления растений менее благоприятные. 
Несмотря на то что общая генеративность (доля генеративных особей) составляет 70–80 %, рас-
пределение по онтогенетическим группам в этих регионах имеет свои особенности (см. рисунок). 
В СО молодые генеративные растения составляют до около 13 % от численности ЦП, зрелые  
генеративные – около 27, старые генеративные – примерно 28 %. В РБ молодые генеративные 
особи занимают примерно те же позиции в ЦП – около 14 %, зрелых генеративных насчитывает-
ся более 63 %, а старых генеративных – чуть более 3 %. Установлено, что в РБ длительность он-
тогенеза бубенчика больше, чем в условиях СО, прежде всего это касается среднегенеративной 
стадии. В СО эколого-фитоценотические условия и антропогенная нагрузка способствуют более 
быстрому переходу зрелых генеративных особей в старогенеративные. Вероятно, течение старо-
го генеративного состояния в условиях СО более продолжительное, и старогенеративные особи 
накапливаются в фитоценозах.

Демографические показатели изученных ЦП характеризуют их устойчивость. Средние 
значения индексов (табл. 3) свидетельствуют о стабильности ЦП: индекс замещения составил 
0,29, индекс восстановления – 0,29, возрастность – 0,41, эффективность – 0,81. Однако в кон-
кретных регионах данные параметры отличаются от усредненных. В СО индекс замещения 
почти в 2 раза выше и составляет 0,44, индекс восстановления имеет то же значение – 0,44, 
возрастность совпадает со средними значениями – 0,41, эффективность чуть ниже среднего 
показателя – 0,79. В РБ существенно ниже по сравнению с СО и усредненными показателями 
индексы замещения и восстановления (0,23), возрастность имеет почти те же значения (0,42),  
а эффективность несколько выше (0,87). Стабильность ЦП в РБ – 81 %, в СО – лишь 69 %, так 
как местообитания ЦП на Средней Волге испытывают большую антропогенную нагрузку по 
сравнению с южноуральскими. 

Базовые онтогенетические спектры ценопопуляций Adenophora lilifolia в Среднем Поволжье и на Южном Урале.  
По оси абсцисс – онтогенетическое состояние особей: j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое 
генеративное, g2 – средневозрастное генеративное, g3 – старое генеративное; по оси ординат – доля особей данного 

онтогенетического состояния, %

Basic ontogenetic spectra of Adenophora lilifolia cenothic populations in the Middle Volga region and in the Southern Urals. 
On the abscissa axis – ontogenetic state: j – juvenile, im – immature, v – virginal, g1 – young generative, g2 – middle-aged 

generative, g3 – old generative; on the ordinate axis – the proportion of individuals of this ontogenetic state, %
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Т а б л и ц а 3. Демографическая характеристика ценопопуляций Adenophora lilifolia

T a b l e 3. Demographic characteristic of Adenophora lilifolia cenothic populations

ЦП Тип ЦП Iз Iв ∆ ω

1 СО Зрелая 0,49 0,49 0,39 0,73
2 СО Переходная 0,66 0,66 0,36 0,65
3 СО Зреющая 0,82 0,82 0,32 0,64
4 СО Зрелая 0,28 0,28 0,45 0,75
5 СО Зрелая 0,16 0,16 0,53 0,77
1 РБ Зреющая 0,89 0,89 0,26 0,62
2 РБ Зреющая 0,38 0,38 0,30 0,69
3 РБ Зрелая 0,11 0,11 0,46 0,91
4 РБ Зрелая 0,06 0,06 0,48 0,92
5 РБ Зрелая 0,04 0,04 0,47 0,95
6 РБ Зрелая 0,06 0,06 0,48 0,92
7 РБ Зрелая 0,09 0,09 0,42 0,89
8 РБ Зрелая 0 0 0,48 0,97
9 РБ Зрелая 0,10 0,10 0,44 0,92
Среднее значение 0,29 0,29 0,41 0,81

По критерию «дельта-омега»  из 14 исследованных ЦП A. lilifolia большинство (10) являются 
зрелыми, кроме того, выявлены 1 переходная и 3 зреющие ЦП. Зреющие популяции характерны 
также для горной части РБ и отрогов (увалов) Бугульмино-Белебеевской возвышенности на тер-
ритории СО, а в степной и лесостепной зонах РБ, в Предволжье и Низменном Заволжье СО до-
минируют зрелые популяци со средне- и старовозрастными растениями.

Заключение. Изучение 14 ценопопуляций бубенчика лилиелистного (Adenophora lilifolia (L.) 
A. DC.) на особо охраняемых территориях разного ранга в СО и РБ, расположенных в горной зо-
не Южного Урала и в лесостепной и степной зонах Зауралья и Средней Волги, показало, что 
плотность популяций в большинстве местообитаний вида невысокая – от 0,8 до 4,2 раст/м2. 
Усредненный (базовый) онтогенетический спектр A. lilifolia характеризуется как центрирован-
ный с абсолютным максимумом на средневозрастных генеративных особях; в нем представлены 
растения всех возрастных состояний, кроме постгенеративного. Однако в РБ онтогенетические 
спектры ЦП ближе к усредненному (базовому), а в СО отличаются от него в большей степени, 
что характерно для видовых популяций в центре и на краю ареала. Онтогенетическая структура 
конкретных ЦП A. lilifolia имеет два типа спектра – левосторонний и центрированный, которые 
в разной степени отличаются от усредненного. Из 14 ЦП выявлено 10 зрелых, 3 зреющих и 1 пе-
реходная. Наиболее благоприятные условия для произрастания вида формируются в централь-
ной части горной зоны и на восточном макросклоне Южного Урала. В целом состояние популя-
ций на Южном Урале достаточно благополучное и стабильное. Все изученные ЦП на террито-
рии СО испытывают значимую антропогенную нагрузку, поэтому их численность невелика. 
Вызывает опасение малочисленность популяций в степной зоне двух регионов, где мест с подхо-
дящими эколого-фитоценотическими условиями для произрастания данного вида значительно 
меньше, а его возобновление снижено.
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