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Аннотация. Представлены результаты изучения экологии, фитоценотической 
приуроченности и онтогенетической структуры 16 ценопопуляций редкого вида 
Zygophyllum pinnatum Cham. в двух регионах Российской Федерации (Предуралье 
Республики Башкортостан и Оренбургская обл.) и северо-западном Казахстане 
(Подуральское плато, Актюбинская обл.). Вид встречается в разных вариантах 
петрофитных сообществ. Преобладающими типами растительности в северной 
части градиента являются гребенчатожитняковые, южнее – солянковиднополын-
ные, солянковиднополынно-ежовниковые кальцефитные сообщества. Наиболь-
шее разнообразие фитоценозов с участием Z. pinnatum отмечено в Оренбургской 
обл., что связано со значительной гетерогенностью субстратов. Общая плотность 
исследованных ценопопуляций варьирует от 2,2 до 14,8 экз./м2, эффективная 
плотность составляет 2,0–5,3 экз./м2. Усредненный онтогенетический спектр цен-
трированный, с доминированием средневозрастных особей. Оценка возрастности 
и эффективности позволила установить, что ценопопуляции варьируют от моло-
дых до стареющих (наибольшее разнообразие в ценопопуляциях Оренбургской 
обл.). Несмотря на то, что по большей части исследованные ценопопуляции не 
обеспечены мерами охраны, популяции Zygophyllum pinnatum находятся в удов-
летворительном состоянии. 
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Популяционно-онтогенетические методы 
играют важную роль в изучении биологии 
и экологии редких видов, так как позволя-
ют получить информацию о онтоморфоге-
незе, жизненных стратегиях, возобновлении 
и устойчивости растений к антропогенным 
факторам, а также определить оптимальные 
условия для популяций и основные адапта-
ционные механизмы, позволяющие преодоле-
вать стрессовые воздействия. Онтогенетиче-
ской структурой и демографическими пока-
зателями популяций во многом обусловлена 
жизнеспособность популяционной системы, 
ее самовосстановление, самоподдержание, 

стабильность и лабильность (Harper, 1974, 
1977; Заугольнова, Смирнова, 1978). Научно 
обоснованная разработка мер охраны кон-
кретных видов редких растений возможна 
только при выявлении и обследовании боль-
шей части локальных популяций.

Мониторинг популяций редких видов рас-
тений представляет собой один из способов их 
детального исследования в области биологии и 
экологии растений (Жукова, 1995; Злобин, 2013; 
Dirzo, Sarukhan, 1984; Kunin, 1997; Westoby et 
al., 2002). На протяжении многих лет нами про-
водятся исследования структуры и состояния 
популяций редких видов флоры Южного Урала 
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Abstract. The ecological and phytocoenotic results as well as ontogenetic structure of 
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region) and northwestern Kazakhstan (Sub-Ural plateau, Aktobe region) are presented. 
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Agropyron pectinatum, to the south – calcephytic communities with a dominant and 
co-dominance Artemisia salsoloides and Anabasis cretacea. The greatest diversity of 
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(Абрамова и др., 2001, 2011, 2019; Каримова и 
др., 2015, 2016; Abramova et al., 2014; 2020). 

В настоящей работе объект исследования – 
Zygophyllum pinnatum Cham. (парнолистник пе-
ристый), относится к семейству Zygophyllaceae 
(парнолистниковые). К роду Zygophyllum отно-
сятся до 100 видов, распространенных преиму-
щественно в пустынях Африки, Восточном Сре-
диземноморье, Аравии, Средней и Центральной 
Азии, Австралии (Борисова, 1949). Zygophyllum 
pinnatum – восточноевропейско-передне-сред-
неазиатский горно-степной вид, ксерофит. 
Ареал охватывает Южный Урал, Западную Си-
бирь, Среднюю Азию (Арало-Каспийскую обл., 
Прибалхашье, Каракумы, Тянь-Шань, Памиро-
Алтай), Иран. Растет на гипсовых, меловых и 
глинистых склонах, реже на солонцах (Красна я 
книга…, 2011). Редкое растение в Предуралье 
(Кучеров и др., 1987), включен в Красные кни-
ги Республики Башкортостан (2011), Оренбург-
ской (Красная книга…, 2019) и Челябинской 
(Красная книга…, 2017) областей, Республи-
ки Алтай (Красная книга…, 2017), Алтайского 
края (Красная книга…, 2016). На данных терри-
ториях вид находится на северной границе сво-
его основного ареала. 

В силу географической изоляции и особен-
ностей экологии местообитаний краевые попу-
ляции растений обладают своеобразной про-
странственно-онтогенетической структурой, 
(Работнов, 1950). Ограниченные и неоптималь-
ные условия для произрастания, гибридогенные 
процессы и другие факторы, как правило, вно-
сят существенные изменения во внутреннюю 
организацию популяций и жизненное состояние 
особей редких видов. Эти популяции нередко 
находятся в условиях двойного стресса – наряду 
с нетипичными для видов экологическими ус-
ловиями на границе ареала может возрастать и 
антропогенная нагрузка. Поэтому многие виды 
растений на краю ареала попадают в региональ-
ные Красные книги. Исследования краевых по-
пуляций имеют важное значение для понимания 
адаптационных возможностей и лимитирующих 
факторов для видов.

Цель работы состояла в изучении и срав-
нении особенностей онтогенетической струк-
туры ценопопуляций Zygophyllum pinnatum 
в двух регионах Российской Федерации (Ре-
спублика Башкортостан и Оренбургская обл.) 
и северо-западного Казахстана (Актюбинская 
обл.). В задачи исследования входило рас-
пределение ценопопуляций (ЦП) по типам 
онтогенетических спектров, выявление их де-

мографических показателей, а также оценка 
плотности популяций.

Материал  и методы

Zygophyllum pinnatum – многолетний полуку-
старничек, 10–20 см высотой, корень многогла-
вый, деревянистый. Стебли многочисленные, 
образующие дернину, простерто-ветвистые, ча-
стично прямостоячие. Стебли, черешки листьев 
и цветоножки более или менее шероховатые от 
жестковатых, очень коротких сосочков. Листья 
парноперистые, на черешках, с 8–12 небольши-
ми овальными, наверху тупыми листочками, до 
12 мм длиной, 2–6 мм шириной, толстоватые. 
Цветки в пазухах листьев, по 2–3 на цветонож-
ках до 7 мм длиной, при цветении прямых, при 
плодах, поникающих. Чашелистики эллипти-
ческие, до 6 мм длиной, 4–5 мм шириной. Ле-
пестки в 1,5 раза длиннее чашечки, обратно-
яйцевидные, на верхушке тупые, иногда вы-
емчатые, оранжевые. Плод – крупная коробоч-
ка, округло-овальная, повислая, с широкими, 
до 12 мм шириной, перепончатыми крыльями. 
Цветет в апреле–мае. Плодоносит в мае–авгу-
сте. Размножается семенами (Борисова, 1949, 
Красная книга…, 2011). 

Исследование популяций вида осуществля-
лось в 2015–2019 гг. в Предуралье Республики 
Башкортостан (РБ, три района), Предуралье 
Оренбургской области (ОО, пять районов) и 
на Подуральском плато в Актюбинской обла-
сти (АО, два района) Республики Казахстан 
(РК). Всего изучено 16 ценопопуляций (ЦП)  Z. 
pinnatum. Название ЦП давалось по ближай-
шему к ней населенному пункту или геогра-
фическому объекту. Краткая характеристика 
природно-климатических условий регионов 
исследований приведена в табл. 1. Изучен-
ные ценопопуляции Z. pinnatum расположены 
преимущественно в пределах степной зоны 
Восточной Европы и Западного Казахстана с 
засушливым климатом, черноземными и каш-
тановыми почвами. Значительно реже вид от-
мечается в лесостепной зоне с достаточным 
уровнем увлажнения.

Для оценки фитоценотической приуроченно-
сти ЦП в каждой ценопопуляции с использова-
нием традиционных геоботанических методов 
выполнялось описание сообщества на площад-
ках 10–100 м2 в пределах границ фитоценоза. 
Для каждого описания указывались общее про-
ективное покрытие, средняя высота травостоя, 
а также основные эдафические условия в кон-
кретном местообитании. 
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Для изучения демографической структуры и 
плотности ЦП в каждой из них на трансекте за-
кладывались 25 пробных площадок размером 1 м2. 
Порядок заложения (линейный или шахматный) и 
шаг трансекты (5 или 10 м) зависели от площади, 
занимаемой конкретной ценопопуляцией. В случае 
малочисленности популяций учет особей произво-
дился в реальном контуре фитоценоза. Определя-
лись ведущие популяционные характеристики, та-
кие как общая и эффективная плотность особей, а 
также онтогенетический состав.

При определении онтогенетической струк-
туры ЦП согласно стандартным критериям 
(Работнов, 1950; Уранов, 1975; Ценопопуля-
ции…, 1976), учитывались следующие онто-
генетические состояния: проростки (р), юве-
нильные (j), имматурные (im), виргинильные 
(v), молодые генеративные (g1), средние гене-
ративные (g2), старые генеративные (g3), суб-
сенильные (ss), сенильные (s). На основании 
полученных данных построены онтогенетиче-
ские спектры ЦП. 

Для характеристики онтогенетической струк-
туры ЦП применяли такие демографические по-
казатели, как индекс восстановления (Жукова, 
1995) и индекс старения (Глотов, 1998). Для оцен-
ки состояния ЦП был применен критерий «дель-
та-омега» Л.А. Животовского (Животовский, 
2001) , основанный на совместном использовании 
индексов возрастности (∆) (Уранов, 1975) и эф-
фективности (ω) (Животовский, 2001), на осно-
вании которых определялась их принадлежность 
к одному из типов: молодые, зреющие, зрелые, 
переходные, стареющие, старые. Анализ данных 

провели в MSExcel 2010 c использованием стан-
дартных показателей (Зайцев, 1990).

Результаты и их обсуждение

Локализация изученных ЦП Z. pinnatum 
представлена на рис. 1, их краткая характери-
стика приведена в табл. 2. Вид встречается в 
различных вариантах петрофитных и кальце-
фитных степей. Наиболее северные ценопо-
пуляции, отмеченные в пределах лесостепной 
зоны Башкирского Предуралья, расположены 
исключительно на обнажениях гипсов. Пре-
обладающим типом растительности являются 
гребенчатожитняковые петрофитные степи. 
Южнее на территории ОО и сопредельных 
районов РБ приуроченность к определен-
ным горным породам не просматривается и 
Z. pinnatum встречается на выходах извест-
ковистых песчаников и загипсованных глин, 
а также мелов. В первом случае он произрас-
тает в солянковиднополынных петрофитных 
степях, во втором – в составе специфичных 
солянковиднополынных и пупавковых каль-
цефитных степях, характерных только для 
меловых возвышенностей ОО и Западного 
Казахстана. В АО и на юге ОО Z. pinnatum 
отмечался нами в разреженных, маловидовых 
многолетнесолянковых сообществах (солянко-
виднополыно-ежовниковые, пупавково-ежов-
никовые) пустынного облика с высокой долей 
туранских видов во флористическом составе.

Наибольшее разнообразие сообществ с уча-
стием Z. pinnatum отмечено в ОО. Это объясня-
ется значительной гетерогенностью субстратов 

Т а б л и ц а  1
Характеристика природно-климатических условий регионов исследований

Регион Зона Номер 
ЦП

Климат

Тип почвысреднегодовое 
количество 
осадков, мм

гидротермический 
коэффициент 
увлажнения

сумма 
активных 
температур, 

°С

РБ Лесостепная 
(центр) 1–2 500–550 1,0 2200

выщелоченные 
карбонатные 
черноземы

РБ, ОО Степная 
(центр) 3–6 400–450 0,8 2600

выщелоченные, 
типичные 
черноземы

ОО, РК Степная (юг) 7–15 300–350 0,6 2800

черноземы 
южные 
и темно-

каштановые

РК Степная (юг) 16 200–250 0,5 3100 светло-
каштановые
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(гипсы, загипсованные глины, известковые пес-
чаники, мела) и соответственно петрофитных 
сообществ на территории области.

В пределах Южного Урала и Западного 
Казахстана наряду с Z. pinnatum отмечаются 
следующие виды рода: Z. fabago L. (на бу-
гристых песках, засоленных почвах, пустын-
ных степях, как сорное на дорогах и пусты-
рях), Z. oxyanum L. (на солончаковатых по-
чвах), Z. turcomanicum Fisch. ex Bunge (по 
меловым горам и известняковым склонам), Z. 
lehmannianum Bunge (на глинистых засолен-
ных почвах, солонцах), Z. ovigerum Fisch. et 
C.A. Mey. ex Bunge (на засоленных почвах, ме-
ловых и известняковых выходах) (Флора Ка-
захстана…, 1963). По экологии к исследуемо-
му виду близки Z. turcomanicum и Z. ovigerum, 
приуроченные к каменистым местообитаниям. 
Их ареал охватывает юго-западную часть РК 
(плато Устюрт, п-ов Мангышлак). Z. pinnatum 
обладает протяженным ареалом и наиболее 
широкой экологической амплитудой среди 
перечисленных видов, встречаясь как на со-
лонцеватых и глинистых почвах, так и в пе-
трофитных местообитаниях на различных суб-
стратах (от выходов мелов до обнажений гип-
сов и известняков).

Онтогенетические состояния изучены в при-
родных ЦП. Поскольку онтогенез Z. pinnatum ра-

нее не был описан другими авторами, приводим 
краткую характеристику и критерии выделения 
онтогенетических состояний вида в соответствии 
с методическими рекомендациями (Уранов, 1975; 
Жукова, 1995; Онтогенетический…, 1997).

В онтогенезе Z. pinnatum выявлены 3 он-
тогенетических периода (прегенеративный, 
генеративный, постгенеративный) и 9 онтоге-
нетических состояний. В целом, онтогенез Z. 
pinnatum представляет собой довольно дли-
тельный процесс (15–20 лет).

Проростки. Однопобеговые растения, с 
двумя яйцевидными семядолями и двумя ас-
симилирующими листьями. Хорошо развитый 
гипокотиль формирует ось побега. Корневая 
система представлена хорошо выраженным 
главным корнем, длиной 1,3–2,5 см с боковы-
ми корнями первого порядка.

Ювенильные растения высотой 1,0–1,2 см. 
Отмирание семядолей происходит у особей с 
2–3 настоящими листьями. Продолжается на-
растание ортотропного удлиненного побега. 
Растение имеет 4–6 шт. парноперистых листьев, 
длиной 0,8–1,0 см, шириной 0,4–0,6 см. С появ-
лением листьев наблюдается интенсивный рост 
и утолщение главного корня, проникающего на 
глубину до 10 см.

Имматурные растения высотой 2,0–2,5 см. 
Начинается видимое ветвление побегов, что 

Рис. 1. Схема расположения ценопопуляций Z. pinnatum на изучаемой территории. Цифра-
ми обозначены номера ценопопуляций (в соответствии с табл. 2)
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является признаком перехода к морфотипу 
взрослого растения. Формируется 8–10 шт. 
парноперистых листьев, длиной 1,2–1,5 см, 
шириной 0,6–0,7 см с 6–8 листочками, длиной 
0,3 см, шириной 0,15 см. Рядом с поверхно-
стью почвы происходит утолщение верхних 
участков главного корня до 0,4 см, длиной 10–
15 см. Формируется каудекс. Появляются корни 
третьего порядка.

Виргинильные растения обладают харак-
терным для взрослой особи сформированным 
габитусом высотой 5–8 см. Листья парнопери-
стые, на черешках, с 6–8 небольшими овальны-
ми, наверху тупыми листочками. Длина листа 
2,5–3,0 см, ширина 0,9–1,0 см, листочки длиной 
0,3–0,4 см, шириной 0,15–0,20 см. Корневая 
система до 15–18 см длиной. Главный корень 
имеет диаметр 0,4–0,5 см, с многочисленными 
боковыми корнями. 

Молодые генеративные растения. Побеги 
высотой 8–12 см, в количестве 10–15 шт. Ли-
стьев 8–10 шт., их длина 3,0–3,5 см, ширина 
1,0–1,2 см. Корневая система удлиняется до 
20 см. Благодаря интенсивному росту, значи-
тельному утолщению боковых и придаточных 
корней главный корень постепенно утрачивает 
свое значение. Продолжается нарастание кау-
декса, диаметр достигает 1,5 см.

Средневозрастные генеративные растения 
достигают своего максимального развития, высо-
той до 20 см. Имеют в среднем от 15 до 40 по-
бегов. Парноперистых листьев 12–16 шт. (длина 
4,0–5,0 см, ширина 1,5–2,0 см), листочков 8–12 шт. 
(длина 0,9–1,3 см, ширина 0,2–0,4 см). Цветки 
на цветоножках, по 2–3 шт. в пазухах листьев, 
до 7 мм длиной. Корневая система представлена 
многоглавым деревянистым корнем. Каудекс до-
стигает максимального утолщения (до 3 см).

Старые генеративные растения высотой 
15–17 см. Для этой стадии характерно снижение 
репродуктивной активности – число побегов со-
кращается до 10–25 шт. Число листьев и их раз-
меры также уменьшаются. Замедляется корне- и 
побегообразование. Начинаются процессы гни-
ения и разрушения каудекса.

Субсенильные растения высотой до 7–10 см. 
После утраты физиологической зрелости побе-
ги только вегетативные. Как правило, формиру-
ется 10–15 шт. побегов с 4–6 листьями, длиной 
2–3 см и шириной 0,6–0,7 см. Корень разруша-
ется, сохраняется лишь основание, входящее в 
состав старого, разрушающегося каудекса.

Сенильные растения высотой 2,0–2,5 см. 
Сохраняется 3–5 шт. слабых побегов на отми-

рающем каудексе. Листья имматурного типа. 
Каудекс разрушен, сохраняются полусгнившие 
части. Боковые корни на этом этапе развития 
отмирают. 

Общая и эффективная плотность, онтогене-
тические состояния и демографические показа-
тели представлены в табл. 3. Общая плотность 
в обследованных ЦП Z. pinnatum варьирует от 
2,2 до 14,8 экз./м2, эффективная плотность со-
ставляет 2,0–5,3 экз./м2. В РБ наибольшие зна-
чения плотности выявлены в ЦП 4 (4,5 экз./м2), 
где преобладает прегенеративная фракция. 
В ОО максимальные значения общей плотности 
имеют ЦП 14 и 9 (14,8 и 13,0 экз./м2 соответ-
ственно), где преобладает доля прегенератив-
ных особей. В этих популяциях также наиболее 
выражено различие по показателям плотности. 
В РК общая плотность выше в ЦП 16 (3,1 экз./м2), 
здесь наблюдается небольшое преобладание ге-
неративных особей.

Усредненные онтогенетические спектры Z. 
pinnatum в трех исследуемых регионах центри-
рованные (рис. 2) с максимумом на средневоз-
растных генеративных особях. Генеративная 
фракция составляет в среднем 63,5%, прегенера-
тивная – 29,2%, постгенеративная – 7,3%. Такой 
тип спектра характерен, когда возобновитель-
ный процесс слабо выражен, а период пребы-
вания особей в субсенильном или сенильном 
состоянии короткий. Только в Оренбургской 
обл. в спектре присутствуют проростки и зна-
чительно выше участие ювенильных растений, 
сенильные особи полностью отсутствуют в 
спектре казахских ценопопуляций, т.е. в наибо-
лее засушливых условиях местообитания.

Онтогенетическая структура конкретных 
ЦП Z. pinnatum имеет два типа спектров: лево-
сторонний и центрированный. Полный пере-
чень онтогенетических состояний представлен 
в ЦП 9, в остальных случаях наблюдаются раз-
личные отклонения от полночлен ного онтоге-
нетического спектра. Наиболее типичным яв-
ляется отсутствие в спектре проростков и юве-
нильных особей, которые первыми подверга-
ются воздействию неблагоприятных условий 
и антропогенной нагрузки, а также сенильных 
особей, поскольку в основном на субсениль-
ных особях заканчивается жизненный цикл 
этих растений. В большинстве популяций пик 
приходится на среднегенеративные особи, эту 
онтогенетическую группу составляют расте-
ния с разным календарным возрастом, которые 
в большей степени устойчивы к воздействию 
неблагоприятных условий. 
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Левосторонний спектр формируется в ЦП 4, 
7, 9, 11 и 14, где максимум приходится на пре-
генеративную фракцию, что позволяет сделать 
вывод о хорошей способности этих популяций к 
самовозобновлению и наличии благоприятных 
условий для прорастания семян. Большинство 
из вышеназванных ценопопуляций расположе-
ны в нижних частях склонов или у их подножия, 
где происходит накопление семян при смыве со 
склонов. В ЦП 4, 7 и 11 левосторонний онто-
генетический спектр имеет два пика. Первый 
пик приходится на виргинильные особи: ЦП 4 
(25,7%), ЦП 7 (34,6%), ЦП 11 (34,6%). Второй 
пик приходится на среднегеративные особи: ЦП 
4 (23,0%), ЦП 7 (32,1%), ЦП 11 (34,0%). Данные 
ЦП располагаются преимущественно на обна-
жениях меловых пород, на пологих, невысоких 
склонах, что способствует хорошему возобнов-
лению и достаточно быстрому переходу моло-
дых особей в генеративное состояние.

В остальных обследованных ЦП Z. pinnatum 
отмечается центрированный онтогенетический 
спектр, с преобладанием среднегенеративных 
особей. Растения прегенеративной фракции 
представлены небольшим числом особей (или 
они полностью отсутствуют). Возможно, это 
связано с затрудненным прорастанием семян 
и дальнейшим развитием молодых растений, 
что обусловлено влиянием на них ценотиче-
ского окружения, биоэкологией вида, а также 
высокой гибелью проростков и ювенильных 
особей в сухих склоновых местообитаниях, 
подверженных эрозии. Центрированные он-

тогенетические спектры характерны для ЦП с 
устойчивым положением в растительных со-
обществах. 

Оценка возрастности ∆ (дельта) и эффек-
тивности ω (омега) (табл. 3) показала, что мо-
лодыми являются ЦП 14, 9, 4, (∆ = 0,17–0,33; 
ω = 0,32–0,50), где больше всего представле-
ны прегенеративные особи, плотность особей 
в них достигает 4,5–14,8 экз./м2, эффективная 
плотность составляет 2,3–5,3 экз./м2. В этих 
ценопопуляциях формируются благоприятные 
условия для прорастания семян и роста мо-
лодых растений. ЦП 7 и 11 относятся к зрею-
щим (∆ = 0,30; ω = 0,62 и ∆ = 0,33; ω = 0,64), 
в них идет накопление молодых и средневоз-
растных генеративных особей. ЦП 16 является 
переходной (∆ = 0; ω = 0,65). Здесь наблюда-
ется накопление прегенеративных особей, зна-
чительна также доля генеративных и постгене-
ративных растений. Большинство ЦП зрелые (∆ 
= 0,39–0,52; ω = 0,76–0,85). В составе зрелых 
ЦП доля средневозрастных генеративных осо-
бей велика, а доля прегенеративных мала. Эти 
ЦП относительно устойчивы, плотность особей 
в них варьирует от 2,2 до 3,6 экз./м2, эффектив-
ная плотность 1,3–3,0 экз./м2. К стареющим от-
носятся ЦП 10 и 12 (∆ = 0,58; ω = 0,78 и ∆ =  0,59;  
ω = 0,90). В составе этих ЦП очень мало преге-
неративных особей (или они полностью отсут-
ствуют), плотность в них низкая (до 2,5 экз./м2), 
эффективная плотность до 2,1 экз./м2.

Проведено также сравнение индексов вос-
становления (IВ) и старения (IСТ), отражающих 

Рис. 2. Онтогенетические спектры ЦП Z. pinnatum в исследуемых регионах (1 – РБ, 2 – ОО, 3 – РК). 
По оси Х: – онтогенетическое состояние: p – проростки, j – ювенильное, im – имматурное, v – вирги-
нильное, g1 – молодое генеративное, g2 – средневозрастное генеративное, g3 – старое генеративное, 

ss – субсенильное, s – сенильное; по оси Y – доля особей данного онтогенетического состояния, % 
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динамические процессы ценопопуляций. Ин-
декс восстановления равен нулю в ЦП 12, где 
отсутствуют прегенеративные особи. В боль-
шинстве ЦП индекс восстановления состав-
ляет 0,03–0,98, в этих популяциях мало или 
полностью отсутствуют ювенильные и имма-
турные особи. В ЦП 4, 7, 9, 14 индексы восста-
новления выше единицы (1,08–2,64), это сви-
детельствует о хорошем пополнении молоды-
ми особями и преобладании прегенеративной 
фракции. В ЦП 7 и 14 индекс старения близок 
к нулю (0,09), это связано с тем, что большая 
часть особей отмирает в старом генеративном 
или субсенильном состоянии. В остальных ЦП 
представлены особи старого генеративного 
или субсенильного состояния (индекс старе-
ния 0,10–0,48). 

Заключение

Таким образом, проведенные исследования 
16 ЦП Z. pinnatum на территориях РБ, ОО и РК 
показали, что данный вид встречается в раз-
ных вариантах петрофитных и кальцефитных 
степей. Преобладающими типами раститель-
ности в северной части градиента являются 
гребенчатожитняковые, южнее преобладают 
солянковиднополынные, солянковиднополын-
но-ежовниковые петрофитные и кальцефит-
ные. Наибольшее разнообразие фитоценозов 
с участием Z. pinnatum отмечено в Оренбург-
ской обл., где выявлены также значительные 
различия в плотности популяций и демографи-
ческих показателях.

Большая часть исследованных ЦП отличаются 
невысокой плотностью и неполночленным онто-
генетическим спектром, связанным со своеобра-
зием местообитаний Z. pinnatum на обнажениях 
и осыпях меловых, гипсовых и прочих каль-
цефитных субстратов, быстро пересыхающих 
в засушливый летний период, что способству-
ет элиминации проростков и ювенильных рас-
тений, а также скорому отмиранию сенильных 
растений. Усредненные онтогенетические спек-
тры Z. pinnatum сходны – центрированные, с 
выраженным максимумом на средневозрастных 
генеративных растениях. Различия спектров 
разных популяций связаны с условиями произ-
растания. Например, в Оренбургской обл., где, 
вероятно, складываются наиболее благоприят-
ные для вида условия, у Z. pinnatum в спектрах 
высока доля прегенеративных растений и возоб-
новление хорошее. По классификации «дельта-
омега» наблюдается разнообразие ЦП – от моло-

дых до стареющих. В Республике Башкортостан 
вид представлен преимущественно зрелыми ЦП 
и одной молодой. В Оренбургской обл. наблю-
дается наибольшее разнообразие – по две ЦП, 
относящихся к молодым, зреющим, зрелым и 
стареющим. В Республике Казахстан отмечены 
по одной ЦП переходной и зрелой.

Не обнаружено зависимости демографиче-
ских показателей и плотности популяций Z. 
pinnatum от приуроченности популяций к опре-
деленным типам фитоценозов. Оптимальными 
для вида, скорее, являются крупные меловые 
массивы с большими площадями осыпей и раз-
реженной растительностью, где возобновлению 
вида не мешают другие виды растений, и где 
нет антропогенного влияния (например, По-
кровские и Троицкие меловые горы, Итчашкан 
(ЦП 9, 11 и 14) в Оренбургской обл. На север-
ном пределе градиента в Республике Башкор-
тостан (ЦП 1–3) возобновление снижено из-за 
межвидовой конкуренции в гребенчатожитня-
ковых сообществах, а сами популяции немного-
численные, обычно не более 100–200 ос. Юж-
нее в северо-западном Казахстане (ЦП 15, 16) 
возобновление снижено из-за неоптимальных 
условий (крайней засушливости) местообита-
ний вида.

Несмотря на то, что общее состояние обсле-
дованных популяций оценивается как удовлет-
ворительное, следует отметить, что большая 
часть исследованных ценопопуляций не обеспе-
чены должными мерами охраны. В Республике 
Башкортостан, на самой северной границе аре-
ала, вид охраняется только на территории одно-
го памятника природы (Карламанская пещера, 
расположенная в Кармаскалинском р-не Респу-
блики Башкортостан). Значительно лучше Z. 
pinnatum обеспечен охраной в пределах Орен-
бургской обл., где расположены крупные мело-
вые массивы, на которых произрастает большое 
число «краснокнижных» видов растений (Голо-
ванов, Абрамова, 2019). В пределах Республики 
Казахстан изученные ценопопуляции не охраня-
ются. Малочисленные изолированные северные 
ценопопуляции Z. pinnatum, расположенные на 
территории Республики Башкортостан на край-
нем пределе ареала, нуждаются в дальнейшем 
мониторинге и организации их охраны. Кро-
ме того, в мониторинге нуждаются те цено-
популяции, где отмечено низкое возобновле-
ние. К ним относится ЦП 12, расположенная на 
Верхнечебендинских меловых горах, на край-
нем юге Оренбургской обл.
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