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С 2014 по 2019 гг. в 23-х местообитаниях Нижнего Поволжья проведен мониторинг состояния цено-
популяций охраняемого вида Bulbocodium versicolor (Ker Gawl.) Spreng. (Melanthiaceae), который
представлен здесь разобщенными локусами или единичными особями. При этом ценопопуляции
проявляют существенную гетерогенность онтогенетических спектров субвыборок, что связано с не-
однородностью пространственного размещения особей. Как правило, онтогенетические спектры
ценопопуляций B. versicolor имели максимум на генеративных растениях. Установлена умеренная
отрицательная корреляция (r = –0.49) между общим проективным покрытием и индексом восста-
новления. B. versicolor выпадает из сообщества при зарастании длиннокорневищными злаками и
увеличении общего проективного покрытия. Условия сильной засухи провоцируют элиминацию
ювенильных особей и переход растений разного онтогенетического состояния в круглогодичный
покой. Большое количество осадков приводит к выходу из состояния круглогодичного покоя клуб-
нелуковиц, пребывавших в нем в предыдущий год (или годы).
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Брандушка разноцветная – Bulbocodium ver-
sicolor (Ker Gawl.) Spreng. (syn. Colchicum bulbo-
codium subsp. versicolor (Ker Gawl.) K. Perss.)
(Melanthiaceae) – редкий европейский вид с
дизъюнктивным ареалом, распространенный
преимущественно в лесостепной и степной зонах
на Восточно-Европейской равнине от Подоль-
ской до Приволжской возвышенности, охраняе-
мый на территории России и на Украине
(Krasnaya…, 2008; Chervona…, 2009). Отдельные
небольшие эксклавы расположены в Молдове,
Румынии, Венгрии, Сербии и Италии (Csapody,
1982; Oltean et al., 1994; Conti et al., 1997; Conti,
Bartolucci, 2012). На горных лугах в Пиренеях и
Альпах, произрастает другой вид – B. vernum L.
(Valentine, 1980). Однако, результаты морфологи-
ческого и молекулярно-генетического анализа
показали, что они представляют собой формы од-
ного вида (Sramkó et al., 2008).

В России B. versicolor встречается преимуще-
ственно на Среднерусской и Приволжской воз-
вышенностях (Tzvelev, 1979). В Нижнем Повол-
жье проходит юго-восточная и восточная (Saga-
laev, Shantser, 2006), а в Саратовской обл. –
частично еще и северная границы (Petrova et al.,

2015) его ареала. Лимитирующими численность
B. versicolor факторами в регионе принято считать
антропогенное нарушение мест обитания
(Krasnaya…, 2006) и аридизацию климата (Kuliko-
va et al., 2019).

Большая часть исследований, посвященных
отдельным аспектам экологии B. versicolor, а так-
же структуре его популяций, проводилась на
Украине (Pogrebennik et al., 1987; Goncharenko,
Karpenko, 1998; Krivoruchko, 2005; Melnik et al.,
2006а, b, 2007; Sokolov et al., 2011 и др.).

Известно, что выявление оптимальных эколо-
го-климатических условий и факторов, снижаю-
щих численность редких видов, является важной
составляющей изучения их биологии, в частности
онтогенетической структуры популяций. Мето-
дика сбора материала для характеристики онтоге-
нетического спектра ценопопуляции (ЦП), как
правило, заключается в том, что каждая выборка
включает несколько субвыборок, описанных в
разных частях ЦП или в разные годы. Затем дан-
ные по всем субвыборкам суммируются или
усредняются (Tsenopopulyatsii…, 1976, 1988). Од-
нако суммирование материалов субвыборок
(учетных площадок) и анализ данных по выборке
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в целом правомочно только в случае однородно-
сти (гомогенности) выборки, когда распределе-
ния разных субвыборок в пределах выборки ста-
тистически значимо не различаются, т. е. они мо-
гут быть описаны одним полиномиальным
распределением (Ivanov, 2014). Данное условие
однородности выборки при изучении ЦП B. versi-
color очень часто не выполняется. Структура ЦП
луковичных эфемероидов склонна претерпевать
существенные колебания по годам. Для решения
задач оценки и сравнения параметров онтогене-
тической структуры гетерогенных выборок пред-
ложен алгоритм статистических методов (Glotov,
Ivanov, 2014), реализованный в программе для
оценки и сравнения параметров онтогенетиче-
ских спектров популяций растений и лишайни-
ков при гетерогенности выборки “OntoParam” в
статистической среде R (Statisticheskaya…, 2019).

Целью данной работы являлся анализ онтоге-
нетической структуры ЦП B. versicolor в различ-

ных эколого-ценотических условиях Нижнего
Поволжья, а также анализ динамики онтогенети-
ческой структуры ЦП во времени, с учетом одно-
родности (или неоднородности) выборок.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор материала проводился в 2014–2019 гг. в
23-х местообитаниях на территории Саратовской
и Волгоградской областей (табл. 1, рис. 1).
Характеристика погодных условий на территории
Саратовской обл. в данный период приведена на
рис. 2. Во всех местообитаниях определено общее
проективное покрытие, установлены доминанты
травостоя и видовой состав растительного сооб-
щества. Анализ местообитаний по растительному
покрову с использованием экологических шкал
Л.Г. Раменского (Ramenskii et al., 1956) проведен
в программе EcoScaleWin (Zubkova et al., 2008;
Grokhlina, Khanina, 2015).

Рис. 1. Локалитеты ценопопуляций Bulbocodium versicolor. Белыми кругами отмечены ценопопуляции, исследованные
в 2018 г., черными – не исследованные в 2018 г. Здесь и далее обозначения ценопопуляций те же, что в табл. 1.
Fig. 1. Localities of Bulbocodium versicolor coenopopulations. White circles indicate cenopopulations studied in 2018, black – not
studied in 2018. Here and further, see Table 1 for cenopopulation designations.
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Таблица 1. Характеристика исследованных ценопопуляций в 2018 г.
Table 1. Characteristics of the surveyed coenopopulations in 2018

№ 
ЦП

№ of 
CP
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Locality
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Характер степного 
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ности фитоценоза

The nature of steppe felt 
and phytocenosis

1 2 3 4 5

1

Саратовская обл., Балашовский р-н, 
окр. с. Тростянка/Saratov Region, 
Balashov District, Trostyanka

Alopecurus pratensis – Festuca 
valesiaca – Poa pratensis – Galium 
verum – Rumex acetosella – 
Plantago urvillei

100

Густая ветошь, зарас-
тание злаками/Dense 
dead grasses, over-
grown with grasses

2

Саратовская обл., Балашовский р-н, 
окр. с. Ключи/Saratov Region, 
Balashov District, Klyuchi

Alopecurus pratensis – Poa praten-
sis – Ficaria stepporum – Ranuncu-
lus acris – Fritillaria meleagroides – 
Stemmacantha serratuloides – 
Bulbocodium versicolor

70

Выпас, сенокос/Gra-
zing, haying

3
Саратовская обл., Татищевский р-н, 
окр. с. Широкое/Saratov Region, 
Tatishchevo District, Shirokoye

Galatella villosa – Artemisia 
austriaca – Poa bulbosa – 
Bulbocodium versicolor

45
Интенсивный выпас, 
рекреация/Intensive 
grazing, recreation

4
Саратовская обл., Татищевский р-н, 
окр. с. Курдюм/Saratov Region, 
Tatishchevo District, Kurdyum

Festuca valesiaca – Valeriana 
tuberosa – Artemisia austriaca – 
Poa bulbosa

90
Густая ветошь, рекре-
ация/Thick dead 
grasses, recreation

5

Саратовская обл., Саратовский р-н, 
окр. п. Красный Текстильщик/ Sara-
tov Region, Saratov District, Krasnyy 
Tekstilshchik

Elytrigia intermedia – Bromopsis 
riparia – Fragaria viridis 99

Густая ветошь, силь-
ное задернение/Thick 
dead grasses, strong 
sodding

6
Саратовская обл., Красноармейский 
р-н, окр. ст. Паницкая/Saratov Region, 
Krasnoarmeysk District, Panitskaya

Festuca valesiaca – Koeleria cristata – 
Elytrigia repens – Artemisia 
austriaca – Bulbocodium versicolor

45
Осенний пожар, 
выпас/Autumn fire, 
grazing

7

Саратовская обл., Красноармейский 
р-н, окр. ст. Паницкая/Saratov 
Region, Krasnoarmeysk District, 
Panitskaya

Festuca valesiaca – Koeleria 
cristata – Elytrigia repens – Bromus 
squarrosus – Artemisia campestris – 
Bulbocodium versicolor

45

Осенний пожар, 
выпас/Autumn fire, 
grazing

8

Саратовская обл., Энгельсский р-н, 
окр. пос. Красноармейское/Saratov 
Region, Engels District, 
Krasnoarmeyskoye

Festuca valesiaca – Artemisia camp-
estris – Agropyron cristatum – 
Bulbocodium versicolor – Gagea 
pusilla – Erophila verna

30

Стерни и ветоши 
почти нет, умеренный 
выпас/Almost 
no stubble or rags, 
moderate grazing

9
Саратовская обл., Энгельсский р-н, 
окр. п. Прилужный/Saratov Region, 
Engels District, Priluzhnyy

Festuca valesiaca – Koeleria 
cristata – Artemisia austriaca – 
Bulbocodium versicolor

40
Ветоши мало, выпас/
Little dead grasses, 
grazing

10

Саратовская обл., Энгельсский р-н, 
окр. с. Новочарлык/Saratov Region, 
Engels District, Novocharlyk

Festuca valesiaca – Koeleria 
cristata – Artemisia austriaca – 
Bulbocodium versicolor – 
Poa bulbosa – Valeriana tuberosa

50

Войлок тонкий, 
выпас/Thin felt, 
grazing

11
Саратовская обл., Ровенский р-н, 
окр. п. Лиманный/Saratov Region, 
Rovnoye District, Limanny

Agropyron cristatum – Elytrigia 
lolioides – Festuca valesiaca – 
Bulbocodium versicolor

75
Ветоши мало, выпас/
Little dead grasses, 
grazing

12
Волгоградская обл., Еланский р-н, 
окр. с. Большой Морец/Volgograd 
Region, Yelan’ District, Bolshoy Morets

Festuca valesiaca – Alopecurus 
pratensis – Poa pratensis 90

Густой войлок, 
выпас/Thick felt, 
grazing
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*Примечание. Видовые названия даны по С.К. Черепанову (Czerepanov, 1995).
* Note. Species names are given according to S.K. Czerepanov (Czerepanov, 1995).

13

Волгоградская обл., Жирновский р-н, 
окр. с. Бородачи/Volgograd Region, 
Zhirnovsk District, Borodachi

Festuca valesiaca – Stipa 
capillata – Bulbocodium versicolor

50

Ветоши нет, обна-
жения почвы, интен-
сивный выпас/
Dead grasses missing, 
gaps with bare soil, 
intensive grazing

14

Волгоградская обл., Камышинский р-
н, окр. с. Верхняя Добринка/Volgograd 
Region, Kamyshin District, Verkhnyaya 
Dobrinka

Elytrigia repens – Poa bulbosa – 
Bulbocodium versicolor 50

Ветоши мало, выпас, 
сенокос/Little dead 
grasses, grazing, 
haymaking

15
Волгоградская обл., Старополтавский 
р-н, окр. с. Валуевка/Volgograd Region, 
Staraya Poltavka District, Valuyevka

Festuca valesiaca – Bulbocodium 
versicolor – Tanacetum achilleifolium – 
Allium angulosum – Gagea pusilla

65
Ветоши мало, выпас/
Little dead grasses, 
grazing

16

Волгоградская обл., Нехаевский р-н, 
окр. хут. Нестеровский/Volgograd 
Region, Nekhaevskaya District, 
Nesterovskiy

Stipa capillata – Festuca valesiaca – 
Artemisia austriaca – Bulbocodium 
versicolor

30

Осенний пожар, 
выпас/Autumn fire, 
grazing

17
Волгоградская обл., Нехаевский р-н, 
окр. ст. Нехаевская/Volgograd Region, 
Nekhaevskaya District, Nekhaevskaya

Stipa capillata – Bulbocodium versi-
color – Poa angustifolia – Centau-
rea jacea – Potentilla argentea

75
Сенокос, выпас/
Haymaking, grazing

18

Волгоградская обл., Даниловский р-н, 
окр. ст. Сергиевская/Volgograd 
Region, Danilovka District, Ser-
gievskaya

Festuca valesiaca – Elytrigia repens – 
Poa bulbosa – Bulbocodium versi-
color – Gagea pusilla

95

Ветоши мало, 
интенсивный выпас/
Little dead grasses, 
intense grazing

19

Волгоградская обл., Котовский р-н, 
окр. хут. Попки/Volgograd Region, 
Kotovo District, Popki

Stipa lessingiana – Festuca 
valesiaca – Bulbocodium versicolor 75

Ветоши мало, стерня 
густая, выпас/Little 
dead grasses, thick 
stubble, grazing

20
Волгоградская обл., Клетский р-н, 
окр. х. Венцы/Volgograd Region, 
Kletskaya District, Ventsy

Stipa lessingiana – Bulbocodium 
versicolor 95

Густая ветошь, выпас/
Thick dead grasses, 
grazing

21
Волгоградская обл., Иловлинский р-н, 
окр. ст. Сиротинской/Volgograd 
Region, Ilovlya District, Sirotinskaya

Artemisia austriaca – Festuca 
valesiaca – Galatella villosa – 
Bromopsis riparia – Poa angustifolia

70
Густой войлок, 
выпас/Thick felt, 
grazing

22

Волгоградская обл., Иловлинский р-н, 
окр. х. Хмелевской/Volgograd Region, 
Ilovlya District, environs of Khme-
levskoy

Poa angustifolia – Bulbocodium 
versicolor 90

Густая ветошь/
Thick dead grasses

23
Волгоградская обл., г. Волгоград, 
балка Отрада/Volgograd Region, 
Volgograd, Otrada ravine

Poa bulbosa – Bulbocodium 
versicolor – Gagea pusilla 70

Ветоши мало, выпас/
Little dead grasses, 
grazing
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Таблица 1. Окончание
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В каждой ЦП в пределах постоянной пробной
площади 100 м2 случайным образом закладывали
10 учетных площадок 1 м2, на которых подсчиты-
вали особи B. versicolor с учетом онтогенетических
состояний и дальнейшим построением онтогене-
тических спектров (Tsenopopulyatsii…, 1976;
Zhukova et al., 2014). Рассчитывали средние зна-
чения плотности особей, сравнивая эти значения
при p ≤ 0.05.

Онтогенетическое состояние особи определя-
лось без уничтожения растений, на основе разме-
ров, числа и соотношения надземных органов
(Pravila…, 1981). За основу брали описания онто-

генетических состояний, приведенные для B. ver-
sicolor (Melnik et al., 2007; Metodychni…, 2016).
Принимая во внимание специфические особен-
ности вида, выделяли ювенильные, имматурные,
виргинильные и генеративные растения. По-
скольку онтогенетические спектры не содержат
информацию о проростках и растениях постгене-
ративного периода, для анализа онтогенетических
спектров использовался только индекс восстанов-
ления (Glotov, 1998), рассчитанный как отношение
суммы прегенеративных (без проростков) к сумме
прегенеративных и генеративных растений. Счи-
тали, что при значении индекса восстановления

Рис. 2. Среднемесячная температура и количество осадков с апреля по октябрь в годы исследований в местах распо-
ложения ценопопуляций Bulbocodium versicolor в Саратовской области по данным ближайших метеостанций (a – Са-
ратов (аэропорт Южный); b – Сплавнуха; c – Красный Кут). По левой оси ординат – количество осадков, мм; по пра-
вой оси ординат – температура, °С.
Fig. 2. Average monthly temperature and amount of precipitation from Аpril to Оctober during the years of research in the
localities of cenopopulations Bulbocodium versicolor in the Saratov Region according to the nearest weather stations (a – Sara-
tov (Yuzhnyy airport); b – Splavnukha; c – Krasnyy Kut). Left Y-axis – the amount of precipitation, mm; right Y-axis – tem-
perature, °С.
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больше 0.5 ЦП способна к самообновлению и са-
мовосстановлению численности, а при значении
меньше 0.5 находится в критическом состоянии.

На первом этапе проводили анализ гетероген-
ности субвыборок из ЦП с помощью критерия χ2

Пирсона. Затем для каждой площадки в пределах
ЦП был вычислен индекс восстановления. По
данному параметру проводили дисперсионный
анализ и множественное попарное сравнение с
помощью критерия Шеффе. Количество итера-
ций составило 10000. Достоверными приняты
различия выборок при p ≤ 0.05. Для оценки доли
влияния изменчивости между онтогенетически-
ми спектрами ЦП в общей изменчивости прово-
дили дисперсионный анализ, используя бут-
стреп. При анализе данных использовали среду R
(Statisticheskaya…, 2019) и реализованную в ней
программу OntoParam (Ivanov, 2014). Для постро-
ения регрессионной модели был использован па-
кет Statistica 13.0 и программа PAST 3.13.

Латинские названия растений приведены со-
гласно сводке С.К. Черепанова (Czerepanov, 1995).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Изученные сообщества с B. versicolor в Нижнем

Поволжье произрастают чаще всего на склонах
балок южной или восточной экспозиции, реже –
на южных и северных склонах холмов, равнин-
ных участках, днищах балок и лиманов, заливных
пойменных лугах. Почвы – чернозем южный,
темно-каштановые и каштановые, в отдельных
случаях – темно-каштановые карбонатные или
ареносоли, последние порой с выходами песча-
ника. Анализ местообитаний по растительному
покрову показал, что почвы чаще всего богатые,
реже – довольно богатые или слабосолонцеватые.
Аллювиальность их чаще слабая, чем умеренная.
Увлажнение происходит за счет атмосферных
осадков, изредка за счет паводковых вод. Древес-
но-кустарниковые растения, как правило, в сооб-
ществах с B. versicolor не встречаются. Лишь в
ЦП 5, располагающейся в непосредственной
близости от зарослей кустарников и дубравы, об-
наружены единичные экземпляры Quercus robur
(подрост), Prunus spinosa и Rosa sp. В ЦП 21 и 22
присутствовали единично Spiraea crenata и Rosa
sp. Полукустарнички представлены Artemisia san-
tonica, Kochia prostrata, Ephedra distachya, Astragalus
ucrainicus и A. varius. Общее проективное покры-
тие трав и полукустарничков в большинстве со-
обществ колеблется от 45 до 95%, снижаясь в не-
которых сообществах в отдельные годы до 20–
40% вследствие степных пожаров, сенокоса или
интенсивного выпаса. В разные годы в 70–80%
сообществ доминировала B. versicolor, в 50–60%
сообществ доминантом являлась Festuca valesiaca,
в несколько меньшем числе сообществ домини-
ровали Poa bulbosa, Stipa capillata, Elytrigia repens,

Agropyron cristatum, Galatella villosa, Artemisia aust-
riaca, в некоторых – Koeleria cristata, Gagea pusilla,
в единичных сообществах в число доминантов и
содоминантов входили еще до 30 видов злаков и
разнотравья (табл. 1).

На территории исследования ЦП B. versicolor
зачастую существуют в виде разобщенных локу-
сов или единичных растений. За пределами Ниж-
него Поволжья популяции брандушки значитель-
ной площади (10–30 и более га) известны в Воро-
нежской области (Agafonov et al., 2009) и на
Украине (Melnik et al., 2007). Из наблюдаемых на-
ми ЦП только в Ровенском районе Саратовской
области B. versicolor относительно равномерно
произрастает на площади более 50 га по перифе-
рии пересыхающего лимана со слабосолонцева-
тыми почвами.

ЦП B. versicolor зачастую проявляют суще-
ственную гетерогенность онтогенетических спек-
тров субвыборок и, соответственно, по индексу
восстановления. Так при анализе с помощью
критерия χ2 выборок ЦП, изученных в 2018 г., ге-
терогенными оказались 11 из 18 ЦП. Гетероген-
ность онтогенетических спектров достоверно не
подтверждена только для ЦП 4, 5, 13, 16, 17, 19 и
21. Гетерогенность субвыборок в пределах одной
ЦП отражает неоднородность ее пространствен-
ной структуры, связанную с особенностями се-
мяношения, микрорельефом и структурой фито-
ценоза.

Значения индекса восстановления в разных
ЦП также достоверно различаются (табл. 2). Доля
влияния межпопуляционной изменчивости ин-
декса восстановления в общей изменчивости всех
онтогенетических спектров составила 0.7.

Онтогенетические спектры большинства ЦП
имеют хорошо выраженный пик на численности
генеративных особей (рис. 3а). Доля генератив-
ных растений составляет при этом более 40%.
В ЦП 6, 7, 13 и 14, находящихся на юге Приволж-
ской возвышенности, пик приходится на юве-
нильные особи (рис. 3b). В ЦП 3, 8 и 16 преобла-
дают растения имматурного возрастного состоя-
ния (рис. 3c).

Индекс восстановления ЦП B. versicolor в 2018 г.
варьировал от 0.15 до 0.87 (табл. 2). Минимальный
индекс восстановления имели ЦП 5 и 21 с низкой
общей плотностью растений на сильно задерно-
ванных участках с густой ветошью. Максималь-
ный индекс восстановления был характерен для
ЦП, в которых максимум в онтогенетическом
спектре приходился на ювенильные (ЦП 6, 7) или
одновременно на имматурные и виргинильные
особи (ЦП 8). В половине исследованных ЦП ин-
декс восстановления был равен или превосходил
значение 0.5, что свидетельствует о возможности
их самовосстановления.
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Таблица 2. Средняя плотность особей и индекс восстановления в ценопопуляциях Bulbocodium versicolor Нижнего
Поволжья в 2018 г.
Table 2. Average population density and recovery indices in the Lower Volga cenopopulations of Bulbocodium versicolor
in 2018

№ ЦП
№ of CP

Число растений на 
площадке (min-max), экз.

Number of plants on site
(min-max), pcs

Средняя плотность особей 
на площадке, экз./м2

Average density of
individuals on site, pcs/m2

Среднее значение индекса восстановления
и 95% доверительный интервал среднего

Average recovery index and 95%
confidence interval average

3 82–114 97.8 ± 4.41 0.58–0.72–0.85
4 1–19 8.3 ± 2.04 0.11–0.20–0.30
5 2–6 3.2 ± 0.72 0.19–0.29–0.44
6 20–187 97.9 ± 17.60 0.74–0.81–0.87
7 7–285 89.8 ± 30.03 0.72–0.78–0.84
8 58–161 89.4 ± 12.36 0.83–0.87–0.91

10 7–43 26.8 ± 6.08 0.35–0.50–0.65
11 6–113 44.2 ± 14.89 0.32–0.40–0.49
13 10–53 18.5 ± 3.98 0.56–0.69–0.80
14 22–194 97.4 ± 18.20 0.73–0.78–0.83
15 6–77 64.3 ± 8.16 0.41–0.47–0.53
16 3–15 7.0 ± 1.32 0.12–0.23–0.34
17 3–36 13.4 ± 3.39 0.54–0.69–0.82
18 19–87 53.9 ± 6.64 0.23–0.33–0.43
19 18–64 34.9 ± 4.20 0.21–0.28–0.36
20 7–103 39.2 ± 10.28 0.31–0.38–0.46
21 10–37 19.9 ± 2.62 0.09–0.15–0.20
23 19–85 50.3 ± 6.62 0.37–0.45–0.53

Попарные сравнения индекса восстановления
на основе теста Шеффе (табл. 3), рассчитанного
для ЦП B. versicolor Нижнего Поволжья в 2018 г.
показали, что статистически значимо индекс вос-
становления различался в 89 парах, то есть иссле-
дованные популяции вида характеризуются зна-
чительной неоднородностью этого параметра.
При этом для ЦП 5 и 21 с низкой общей плотно-
стью растений на сильно задернованных участках
с густой ветошью характерно максимальное чис-
ло парных сочетаний с другими ЦП, по которым
индекс восстановления достоверно отличается.

По нашему мнению, наиболее вероятной при-
чиной низких значений индекса восстановления
в ЦП B. versicolor является слабая конкурентоспо-
собность растений ранних стадий развития. Из-
вестно, что семена этого вида прорастают только
после длительной стратификации (Kulikova et al.,
2017). При этом прорастание семян подземное.
Семядольный листок отмирает в июне, в почве
формируется небольшая луковица. На следую-
щий год растение уже ювенильного онтогенети-
ческого состояния дает один узколинейный ните-
видный лист длиной 2–3 см и формирует клубне-
луковицу длиной 0.3–0.4 см и диаметром 0.5–
0.8 см (Melnik et al., 2006а, b; 2007). Именно на

этой стадии, растения, характеризующиеся сла-
бым развитием листа и клубнелуковицы, вероят-
но, являются наиболее уязвимыми, по крайней
мере, по отношению к сильной задернованности
места произрастания и густой ветоши. На третий
год растения переходят в имматурное состояние,
в котором они имеют уже более сильное развитие
вегетативных органов (лист 4–6 см дл., клубнелуко-
вица 1.0–1.5 см в диам. (Melnik et al., 2006а, b;
2007).

При снижении конкурентных отношений, на-
пример после пожара, интенсивного выпаса или
сенокоса (ЦП 6, 7, 13, 14) или произрастания на
слаборазвитых почвах (ЦП 3, 8, 16), доля прегене-
ративных особей B. versicolor существенно возрас-
тает. В зарастающих сообществах с высоким об-
щим проективным покрытием и густой ветошью
(ЦП 1, 4, 5) доля растений ранних онтогенетиче-
ских состояний и средняя плотность растений в
них снижаются.

Положительное влияние многолетнего выка-
шивания травостоя и умеренного выпаса на чис-
ленность B. versicolor отмечалось и ранее (Sokolov
et al., 2011; Rodіnka, Shevchenko, 2014; Solnyshkina,
2018). Неконтролируемые весенние палы степей
ведут к резкому снижению численности вида и
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Рис. 3. Онтогенетические спектры некоторых ценопопуляций Bulbocodium versicolor Нижнего Поволжья в 2018 г.: a –
с пиком на генеративных особях, b – с пиком на ювенильных особях, c – с пиком на имматурных особях. По оси орди-
нат – доля особей в процентах; по оси абсцисс – онтогенетические группы.
Fig. 3. Ontogenetic spectra of some Bulbocodium versicolor cenopopulations of the Lower Volga in 2018: a – with a peak on gen-
erative individuals, b – with a peak on juvenile individuals, c – with a peak on immature individuals. Y-axis – the percentage of
individuals; X-axis – ontogenetic groups.
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к замедлению темпов его развития (Shelegeda,
Shelegeda, 2001; Kuznetsov et al., 2011; Sokolov
et al., 2011). Однако если пал возник до начала ве-
гетации, то в онтогенетическом спектре B. versi-
color весной максимум приходился на ювениль-
ные и виргинильные особи при уменьшении их
общей плотности (Krivoruchko, 2008).

Результаты нашего исследования также указы-
вают на положительное влияние палов в период
покоя B. versicolor на состояние его популяций.
При этом снижение общего проективного по-
крытия в сообществе ведет к увеличению доли
растений прегенеративного периода и средней
плотности растений B. versicolor. Различие состо-
ит в том, что в случае разового воздействия на
ЦП, приводящего к резкому снижению общего
проективного покрытия в сообществе (осенний
пожар, сенокос в предыдущий наблюдению год),
происходит, прежде всего, увеличение численно-
сти растений B. versicolor ювенильного состояния
(рис. 3b), в то время как постоянное произраста-
ние в условиях низкого общего проективного по-
крытия (на слаборазвитых почвах) приводит к
большей доле растений B. versicolor имматурного
и виргинильного состояний (рис. 3c).

Результаты исследования ЦП B. versicolor в
2018 г. показали наличие умеренной отрицатель-
ной корреляции (r = –0.49) между общим проек-
тивным покрытием и индексом восстановления
(рис. 4а), в то время как между плотностью расте-
ний и общим проективным покрытием корреля-
ция не выявлена (рис. 4b). Это указывает на зави-
симость доли растений прегенеративного перио-
да в ЦП от общего проективного покрытия, т. е.
свидетельствует о низкой конкурентной способ-
ности растений этого онтогенетического перио-
да. Высокая положительная корреляция выявле-
на между средней плотностью растений на учет-
ной площадке и индексом восстановления (r =
= 0.74) (рис. 4с), из чего следует, что средняя
плотность растений B. versicolor определяется ко-
личеством особей прегенеративного периода.

Учитывая выявленную гетерогенность ЦП
B. versicolor по индексу восстановления и суще-
ственную межпопуляционную изменчивость он-
тогенетической структуры в Нижнем Поволжье в
один год наблюдения, был проведен мониторинг
онтогенетической структуры и гетерогенности по
индексу восстановления в течение 5–6 лет в ЦП
Саратовской обл. (ЦП 3–8, 11) (рис. 5).

ЦП 3 расположена на крутом склоне холма
южной экспозиции. Увлажнение сухостепное, от
умеренного до сильно переменного. Почва – аре-
носоль с выходами песчаника, богатая, слабо ал-
лювиальная. Испытывает умеренное влияние
пастбищной дигрессии.

C использованием критерия χ2 показано, что
субвыборки онтогенетических спектров в 2014,

Рис. 4. Корреляционные отношения индекса вос-
становления и общего проективного покрытия
(a), общего проективного покрытия и средней
плотности растений (b), средней плотности расте-
ний и индекса восстановления (c) в ценопопуля-
циях Bulbocodium versicolor Нижнего Поволжья,
исследованных в 2018 г.
Fig. 4. Correlations between the restoration index and
total projective cover (a), total projective cover and av-
erage plant density (b), average plant density and res-
toration index (c) in cenopopulations of Bulbocodium
versicolor of the Lower Volga region studied in 2018.
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Рис. 5. Средняя плотность растений различных онтогенетических состояний и индекс восстановления на постоянных
мониторинговых площадках в ценопопуляциях Bulbocodium versicolor из Саратовской области в 2014–2019 гг.: по оси
абсцисс – годы мониторинга, по левой оси ординат – плотность особей (экз./м2), по правой оси ординат – индекс
восстановления. a – ЦП 3; b – ЦП 4; c – ЦП 5; d – ЦП 6; e – ЦП 7; f – ЦП 8; g – ЦП 11; j – ювенильные, im – имма-
турные, v – виргинильные, g – генеративные особи.
Fig. 5. The average density of plants of various ontogenetic states and the recovery index at constant monitoring sites in Bulbo-
codium versicolor cenopopulations from the Saratov Region in 2014–2019: X-axis – years of monitoring, left Y-axis – the density
of individuals (pcs/m2), right Y-axis – recovery index. a – CP 3; b – CP 4; c – CP 5; d – CP 6; e – CP 7; f – CP 8; g – CP 11;
j – juvenile, im – immature, v – virginile, g – generative individuals.
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КАШИН и др.

2018 и 2019 гг. гетерогенны при уровне значимо-
сти p ≤ 0.005. Для выборок 2015–2017 гг. гетеро-
генность не установлена. ЦП 3 отличается высо-
кой и стабильной способностью к самовосста-
новлению и высокой средней плотностью особей
на 1 м2 (рис. 5а). В целом индекс восстановления
здесь был выше 0.5, достигая в 2015 г. 0.8, а в
2018 г. – 0.7. Исключение составил только 2014 г.,
когда индекс восстановления был отмечен на
уровне 0.35. Это связано, вероятно, с тем, что она
находится на слаборазвитых почвах (ареносоли с
выходом песчаника) и отличается относительно
низким уровнем общего проективного покрытия
во все годы мониторинга. Как следствие, расте-
ния вида имеют конкурентное преимущество, со-
храняя год от года относительно высокую плот-
ность и большую долю в онтогенетическом спек-
тре растений прегенеративного периода. Низкий
уровень средней плотности растений вида в ЦП в
2014 г. может быть связан с тем, что в августе –
сентябре предыдущего года место расположения
ЦП характеризовалось фактическим отсутствием
осадков (рис. 2a) при нахождении ЦП в условиях
сухостепного увлажнения, что и могло привести к
круглогодичному покою части клубнелуковиц
особей разных онтогенетических состояний вес-
ной 2014 г.

ЦП 4 расположена на пологом склоне южной
экспозиции. Увлажнение средне- и сухостепное,
умеренно переменное. Почва – чернозем солон-
цеватый, богатая, слабо аллювиальная. Испыты-
вает умеренное влияние пастбищной дигрессии.

В 2018 и 2019 гг. субвыборки особей были гете-
рогенными при p ≤ 0.005. Для выборок 2014–
2017 гг. гетерогенность не установлена. Индекс
восстановления ЦП 4 различных лет наблюдения
достоверно различим (при p = 0.0035). Доля вкла-
да изменчивости между выборками в общую из-
менчивость составляет 0.34. Парные сравнения
индекса восстановления, основанные на индексе
Шеффе, показали, что из 15 возможных пар семь
пар имеют достоверные отличия. В целом для ЦП
4 (рис. 5b) в годы мониторинга характерно коле-
бание общего проективного покрытия на доволь-
но высоком уровне (зарастание злаками и други-
ми видами). Последствием этого является сниже-
ние уровня и усиление нестабильности индекса
восстановления, а также последовательное сни-
жение средней плотности растений в ЦП.

ЦП 5 приурочена к склону северной экспози-
ции. Увлажнение лугово-степное (влажностеп-
ное), умеренно переменное. Почва – чернозем
южный, довольно богатая, умеренно аллювиаль-
ная. Испытывает умеренное влияние пастбищ-
ной дигрессии.

Достоверная гетерогенность онтогенетиче-
ских спектров выборок данной ЦП не была выяв-
лена. Однако значения индекса восстановления

разных лет наблюдения достоверно различались
(при р = 0.0001). Доля влияния изменчивости ин-
декса восстановления между годами наблюдения
в общей изменчивости составила 0.6. В ЦП 5
(рис. 5с) средняя плотность растений на 1 м2 по-
следовательно снижалась с 2014 по 2018 гг., что
связано, вероятно, с интенсивным зарастанием
местообитания B. versicolor разнотравьем и длин-
нокорневищными злаками. В 2019 г. средняя
плотность растений в ЦП незначительно возрос-
ла до уровня 2017 г. Сравнительная однородность
онтогенетических спектров субвыборок ЦП 5 мо-
жет быть объяснена однородностью микрорелье-
фа и структуры фитоценоза на всей площади ее
произрастания в условиях влажностепного
увлажнения на склоне северной экспозиции.

ЦП 6 расположена на равнине у подножия за-
брошенной железнодорожной насыпи. Увлажне-
ние средне- и сухостепное, умеренно и сильно пе-
ременное. Почва – чернозем южный, богатая и
довольно богатая, слабо аллювиальная. Испыты-
вает умеренное влияние пастбищной дигрессии.

Выборки 2014 и 2018 гг. были гетерогенными
при p = 0.00099 и p = 2.2 × 10–16, соответственно.
Для выборок 2015–2017 гг. гетерогенность не
установлена. В 2015 г. в ЦП 6 (рис. 5d) наблюда-
лось снижение индекса восстановления по срав-
нению с 2014 г. и его показатель составил 0.14.
С 2016 г. отмечается тенденция плавного увеличе-
ния индекса восстановления. В 2018 г. он соста-
вил 0.81, а в остальные годы находился в диапазо-
не от 0.14 до 0.39. Осенний пожар в предыдущий
год стал причиной увеличения численности юве-
нильных и, в меньшей мере, имматурных и вир-
гинильных, и даже генеративных особей, что
привело к резкому увеличению средней плотно-
сти растений в 2018 г., а это сказалось на суще-
ственном изменении ее онтогенетической струк-
туры. Однако всплеск численности в 2018 г. осо-
бей прегенеративной группы, которая является
наиболее уязвимой к действию факторов окружа-
ющей среды, не обеспечил ни роста, ни сохране-
ния численности особей данной ЦП в 2019 г. На-
против, в 2019 г. плотность особей всех онтогене-
тических состояний даже резко снизилась (до
уровня, уступающего таковой в 2014–2017 гг.).
Это может быть объяснено тем, что в ЦП вида ко-
лебание численности особей зачастую связано со
способностью клубнелуковицы любого онтогене-
тического состояния переходить в состояние
круглогодичного покоя и, соответственно, выхо-
дить из него через разное количество лет (Melnik
et al., 2007). Высокое количество осадков в апре-
ле–мае–июне 2017 г. (рис. 2b) могло сказаться на
выходе из круглогодичного покоя клубнелуковиц
разного онтогенетического состояния и их актив-
ной вегетации в 2018 г. на освободившемся после
пожара пространстве. Чрезвычайно малое коли-
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чество осадков в период активного роста и разви-
тия проростков B. versicolor в апреле–мае–июне
2018 г. и быстрое восстановление надземной веге-
тативной массы видов сообщества привело или к
сильному выпаду, или, что более вероятно, к пе-
реходу части особей B. versicolor всех онтогенети-
ческих состояний к круглогодичному покою и
снижению индекса восстановления в 2019 г. до
0.64.

ЦП 7 находится на склоне балки южной экс-
позиции. Увлажнение среднестепное, умеренно
переменное. Почва – чернозем южный, богатая и
довольно богатая, слабо и умеренно аллювиаль-
ная. Испытывает умеренное влияние пастбищ-
ной дигрессии.

Гетерогенность субвыборок была достоверной
только для выборки 2018 г. Однако индекс восста-
новления ЦП различных лет наблюдения оказал-
ся достоверно различим. Доля вклада изменчиво-
сти между выборками в общую изменчивость со-
ставила 0.74. В ЦП 7 колебание индекса
восстановления в период с 2014 по 2017 гг. было
незначительным и имело тенденцию увеличения
с 0.24 до 0.50. Затем отмечен его резкий скачок в
2018 г. до 0.83. Высоким, в отличие от ЦП 6, он
оставался и в 2019 г. (рис. 5e), однако, как и в ЦП 6,
средняя плотность растений в ЦП 7 в 2019 г. резко
снизилась до уровня, уступающего таковому в
2014–2017 гг., хотя доля растений прегенератив-
ного периода в онтогенетическом спектре остава-
лась высокой. Осенью 2017 г. эта ЦП также под-
верглась степному пожару, с чем, вероятно, и свя-
зан всплеск численности особей ювенильного
периода в 2018 г. Обе ЦП расположены относи-
тельно недалеко друг от друга, близки друг к другу
по экологическим условиям. Различие в динами-
ке их онтогенетической структуры, но не в сред-
ней плотности растений, в период с 2018 по 2019 г.
может быть связано с особенностями микроре-
льефа: ЦП 7 находится на склоне балки, а ЦП 6 –
на выровненном участке. Соответственно пер-
вая из них в 2019 г. имела среднестепное (не име-
ла дефицита почвенной влаги), а вторая – сухо-
степное увлажнение, испытывая дефицит поч-
венной влаги.

ЦП 8 расположена на днище балки. Увлажне-
ние сухостепное, от умеренного до сильно пере-
менного. Почва – ареносоль, слабо или умеренно
аллювиальная. Испытывает умеренное влияние
пастбищной дигрессии.

Использование критерия χ2 показало гетеро-
генность субвыборок для выборок всех лет мони-
торинга при p ≤ 0.005. Индекс восстановления
ЦП 8 различных лет наблюдения также достовер-
но различим. Доля вклада изменчивости между
выборками в общую изменчивость составляет
0.37. Колебание индекса восстановления и сред-
ней плотности растений в ЦП 8 в различные годы

мониторинга незначительно, а уровень их во все
годы, кроме 2019 г., высок (рис. 5f). При этом на-
блюдается незначительный, но устойчивый рост
индекса восстановления с 2014 по 2018 гг. Однако
в 2019 г. индекс восстановления снизился до
уровня, несколько уступающего даже уровню
2014 г., хотя и оставался выше 0.5. Средняя плот-
ность растений после повышения в 2018 г. с 70 до
90 экз./м2 на следующий год резко (в три раза)
снизилась (с 90 до 30 экз./м2). За годы монито-
ринга данная ЦП была самой стабильной по па-
раметрам средней плотности растений и индексу
восстановления. Это, как и в случае с ЦП 3, свя-
зано с ее расположением на слаборазвитых поч-
вах (ареносоли) при низком уровне общего про-
ективного покрытия в сообществе (50%) (рис. 2c).
В 2019 г. снижение плотности и индекса восста-
новления произошло за счет резкого снижения
доли растений прегенеративного периода, скорее
всего, по причине засухи в апреле–мае–июне 2018 г.
К 2019 г. значительная часть растений прегенера-
тивного периода или элиминовала, или осталась в
состоянии покоя.

ЦП 11 расположена на днище лимана. Увлаж-
нение лугово-степное (влажностепное), сильно
переменное. Почва каштановая солонцеватая,
слабо аллювиальная. Испытывает умеренное
влияние пастбищной дигрессии.

Все субвыборки этой ЦП оказались гетероген-
ными (р ≤ 0.05). Однако парные сравнения индек-
са восстановления, основанные на тесте Шеффе,
достоверных различий между выборками не по-
казали. Оценка доли влияния изменчивости меж-
ду выборками составила 0.09. Таким образом, не-
смотря на гетерогенность выборок, индекс вос-
становления этой ЦП в разные годы достоверно
не различался и составлял около 0.4–0.5. ЦП 11
существует при равномерной пастбищной на-
грузке, других существенных внешних воздей-
ствий разового характера, кроме разной степени
затопления паводковыми водами, за годы мони-
торинга не наблюдалось. Для фитоценоза харак-
терна пространственная неоднородность, связан-
ная с микропонижениями и, соответственно, с
неравномерностью затопления при наполнении
лимана вешними водами, которая и привела к
пространственной гетерогенности распределе-
ния особей B. versicolor. Общее проективное по-
крытие составляет 30–50%, при практическом
отсутствии ветоши, что говорит о слабой задерно-
ванности ЦП и благоприятных условиях для раз-
вития особей прегенеративной группы, так как
растения именно этой группы не способны кон-
курировать с другими растениями сообщества. В
связи с этим ЦП является относительно стабиль-
ной: в ней около половины особей относятся к
прегенеративному периоду. При этом средняя
плотность особей на 1 м2 также сохраняет относи-
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тельную стабильность во все годы наблюдения на
уровне 30–40 экз.м2, за исключением 2014 г., ко-
гда она достигала 60 и более особей на 1 м2

(рис. 5g). Высокая средняя плотность растений в
2014 г. может быть связана с высоким уровнем
осадков в июле и сентябре предыдущего года, что
могло спровоцировать выход из покоя клубнелу-
ковиц растений генеративного периода, пребы-
вавших в покоящемся состоянии.

Как видно, возможны разные сценарии изме-
нения онтогенетической структуры ЦП B. versi-
color в зависимости от складывающихся в них
экологических условий и особенностей мест про-
израстания. Плотность пространственного рас-
пределения особей разных онтогенетических со-
стояний также существенно различается и карди-
нально изменяется при изменении условий
произрастания, например, при зарастании, после
пожара или сенокоса. В отдельные годы всходы
B. versicolor могут не появляться вовсе. Массовое
их выпадение или переход в состояние круглого-
дичного покоя происходит, например, при на-
ступлении ранневесенней засухи или угнетении
другими растениями при сильной задернованно-
сти участка. В отсутствии изменения внешних
факторов, воздействующих на ЦП, их онтогене-
тические спектры остаются относительно ста-
бильными и обладают слабой степенью динамич-
ности.

Лабильность популяционных показателей
B. versicolor указывает на то, что он является реак-
тивным эксплерентом, способным очень быстро
захватывать освободившиеся площади, но и осво-
бождать их при вытеснении конкурентными ви-
дами. Этот вид способен массово развиваться на
территориях с катастрофически снизившимся
общим проективным покрытием благодаря запа-
су семян и покоящихся клубнелуковиц в почве.

ВЫВОДЫ

Онтогенетические спектры субвыборок B. ver-
sicolor чаще всего неоднородны в пределах вы-
борки (ценопопуляции), что связано с неодно-
родностью пространственного размещения осо-
бей по причинам особенности распространения
семян, неоднородности микрорельефа или фито-
ценоза и требует адекватного статистического
анализа.

Онтогенетические спектры ЦП B. versicolor,
как правило, имеют максимум на генеративных
растениях. Редко встречаются спектры с пиком
на растениях ювенильного онтогенетического со-
стояния. В этом случае всплеск численности пре-
генеративных растений связан с нарушениями в
фитоценозе, приводящими к низкому общему
проективному покрытию. Пик на растениях им-
матурного и (или) виргинильного онтогенетиче-

ского состояния свойственен ЦП, расположен-
ным на слаборазвитых почвах, на которых сооб-
щество также имеет низкое общее проективное
покрытие.

Средняя плотность растений вида в ЦП опре-
деляется теми же экологическими факторами и
той же направленности, что и формирование ее
онтогенетической структуры. При зарастании
фитоценоза длиннокорневищными злаками и
последовательном увеличении общего проектив-
ного покрытия B. versicolor выпадает из сообще-
ства.

Погодные условия, прежде всего, в период ак-
тивной вегетации, цветения, формирования и пе-
рехода в состояние покоя клубнелуковиц B. versi-
color, сказываются на численности, плотности и
соотношении особей различного онтогенетиче-
ского состояния в последующий год. Условия
сильной засухи в этот период провоцируют пере-
ход растений разного онтогенетического состоя-
ния в круглогодичный покой, а большое количе-
ство осадков – приводит к выходу из состояния
круглогодичного покоя клубнелуковиц, пребы-
вавших в нем в предыдущий год (или годы).
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ONTOGENETIC STRUCTURE OF BULBOCODIUM VERSICOLOR 
(MELANTHIACEAE) CENOPOPULATIONS 
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In the years 2014 to 2019, we monitored the ontogenetic structure of the protected species Bulbocodium ver-
sicolor (Ker Gawl.) Spreng. (Melanthiaceae) and conducted a geobotanic research of its cenopopulations in
23 localities in the Lower Volga region. The research showed that throughout the studied territory B. versicolor
grows in dissociated localities or as sporadic plants. The cenopopulations are heterogeneous in terms of the
ontogenetic spectra of subsamples due to varying distribution of the specimens throughout a diverse microre-
lief and phytocenosis. In view of this, the analysis employed the methodological guidelines and statistical al-
gorithm of the OntoParam program (Glotov, Ivanov, 2014). We found out that in the total variability of all
ontogenetic spectra, the proportion of interpopulation variability of the restoration index accounts for 0.7.
In general, in B. versicolor cenopopulations, the ontogenetic spectra have a maximum in generative plants.
The spectra with a peak in juvenile plants are rare. In such cases, the increase in the share of pre-generative
plants is linked to the disturbance of a phytocenosis that results in the deterioration of both the total projective
cover and the dead grass density. A peak in the plants of the immature and/or virginile ontogenetic stages is
characteristic of the cenopopulations growing on raw soils and having a poor total projective cover. Further-
more, the study revealed a moderate negative correlation (r = –0.49) between the total projective cover and
restoration index. The average plant density in a cenopopulation is impacted on by the same ecological factors
as its ontogenetic structure. Whenever a phytocenosis is overgrown by long-rhizomatous grasses and the total
projective cover increases, B. versicolor falls out of the plant community. The weather conditions, especially
during the active vegetation, f lowering, forming of bulbotuber and its transition into dormancy, have an im-
pact on the next-year number and density of the B. versicolor population as well as on the ratio of specimens
in various ontogenetic stages. During the above mentioned period, an intensive drought provokes the elimi-
nation of juvenile specimens as well as the transition of plants in various ontogenetic stages into the all-year
dormancy, while a heavy precipitation results in the bulbotubers quitting the all-year dormancy in the fol-
lowing season (or seasons).

Keywords: ontogenetic structure, heterogeneity of cenopopulations, limiting factors, Bulbocodium versicolor,
Lower Volga region
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