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Изучена взаимосвязь 10 функциональных признаков у Panzerina lanata в ценопопуляциях, располо-
женных в различных местообитаниях Сибири (Тувы и Горного Алтая). Установлено, что исследо-
ванные признаки более вариабельны, но слабо скоррелированы в ненарушенных песчаных и каме-
нистых степях, чем в нарушенной песчаной степи. Выявлено, что в ненарушенных вариантах пес-
чаных и каменистых степей P. lanata развивает мощные особи с большей разветвленностью
побеговой системы и высокой семенной продуктивностью. В нарушенной степи в процессе зарас-
тания залежи P. lanata формирует небольшие, слабоветвящиеся особи с низкой семенной продук-
тивностью. Анализ общей и согласованной изменчивости признаков показал, что лучший индика-
торный функциональный признак – потенциальная семенная продуктивность, значение которого
определяет способность к самоподдержанию ценопопуляций в различных местообитаниях. Высо-
кая его детерминированность и скоординированность с другими признаками, на примере P. lanata,
дает возможность использовать его для анализа устойчивости популяций многолетних стержнекор-
невых растений. Онтогенетическая структура ценопопуляций в ненарушенных местообитаниях от-
ражает результат сбалансированного оборота поколений, выровненные темпы развития особей и
периодичную инспермацию, что ведет к волновым процессам и формированию многовершинного
спектра. В нарушенном степном фитоценозе отмечается асинхронный темп развития особей и не-
сбалансированный оборот поколений, низкая и нерегулярная инспермация, что обуславливает
формирование одновершинного левостороннего спектра.
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Популяции растений исследуются в различ-
ных аспектах: фитоценологами – как структур-
ные и функциональные единицы ценоза (Smirno-
va, 1987; Smirnova et al., 1993; Zaugol’nova, 1994;
Vostochnoevropejskie…, 2004; Onipchenko, 2014),
эволюционистами и типологами – как структур-
ные единицы эволюционного процесса (Stebbins,
1974; Grant, 1984; Kurchenko, 1985, 2010). В насто-

ящее время в фитоценологии оценку устойчиво-
сти популяций растений дают с помощью функ-
циональных признаков (Römermann et al., 2016;
Wood et al., 2017). Функциональные признаки –
это морфологические, (эколого-) физиологиче-
ские, а также репродуктивные признаки расте-
ний, которые влияют на рост, воспроизводство и
выживание особи и, таким образом, не только

СООБЩЕНИЯ



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

АНАЛИЗ ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ПРИЗНАКОВ И СТРУКТУРА ИХ СВЯЗЕЙ 545

косвенно, но и напрямую влияют на приспособ-
ленность растений (Cornelissen et al., 2003; Karb-
stein et al., 2020). Полученные из прямых измере-
ний или баз данных они используются для изуче-
ния реакции популяций, видов, сообществ и
экосистем на окружающую среду (Bernhardt-
Römermann et al., 2011).

Анализ функциональных признаков привел к
настоящему прорыву в области функциональной
экологии. По этой теме накоплен большой фак-
тических материал и созданы глобальные базы
данных (Cornelissen et al., 2003; Pérez-Harguinde-
guy et al., 2013; Klimešová et al., 2019; Wigley et al.,
2020). Полученные сведения являются важными
показателями пластичности видов и размера эко-
логической ниши, что дает ценную информацию
о процессах, структурирующих растительные со-
общества (Gross et al., 2013; Dudova et al., 2019;
Karbstein et al., 2020; Onipchenko et al., 2020) и по-
пуляции отдельных таксонов (Zlobin et al., 2013;
Bjorkman et al., 2018; Wigley et. al., 2020; Adler et. al
2014). Также анализ корреляций между функцио-
нальными признаками различных видов и клима-
тическими условиями дает возможность более
глубокого понимания общих функциональных
взаимосвязей и эволюционных процессов у видов
разных жизненных форм (деревьев, полудревес-
ных, трав) в разнообразных биомах и климатиче-
ских регионах (Reich et al., 1997; Rostova, 1999;
2000; Ferraro et al., 2021; Xi et al., 2021). Тем не ме-
нее, многие аспекты в функциональной экологии
все еще остаются мало изученными. Среди них
исследование внутри- и межпопуляционных вза-
имосвязей функциональных признаков и их роль
в устойчивом развитии популяций растений
(González de Andrés et al., 2021). Популяционно-
онтогенетический подход, включающий в себя
изучение биологии вида, оказывается более ин-
формативным в демографических исследованиях
и исследованиях сукцессий, что имеет большое
значение для интерпретации моделей сосуще-
ствования видов в сообществе (Niinemets, 2004;
Flores, 2014).

В популяционной экологии растений пред-
ставляется возможным использовать функцио-
нальные признаки как показатели, связанные с
биологическими особенностями вида конкрет-
ной жизненной формы. В зависимости от био-
морфы анализ внутри- и межпопуляционной
изменчивости функциональных признаков на
эколого-ценотическом градиенте позволит опре-
делить уровень их варьирования и скоординиро-
ванность, а их совместное использование с попу-
ляционными параметрами будет отражать успеш-
ность самоподдержания и жизнеспособность
популяций. Такие исследования могут использо-
ваться для мониторинга популяций как на от-

дельных естественных полигонах, так и на экспе-
риментальных участках.

В качестве объекта исследования нами выбран
травянистый моноцентрический многолетник –
Panzerina lanata (L.) Soják (Панцерина шерсти-
стая) (Lamiaceae). Северная граница P. lanata про-
ходит в широтном направлении с востока на за-
пад от степей Бурятии до степей Горного Алтая.
Вид встречается от среднегорий до высокогорий
на каменистых и песчаных субстратах как в нена-
рушенных, так и сильно нарушенных сообще-
ствах (Kupriyanova, 1954; Kuminova, 1960, 1976;
Ershova, Namzalov, 1985). Если вопрос диверси-
фикации и генетического полиморфизма этого
вида в основном решен (Wang et al., 2016; Zhao
et al., 2018), то остаются не выясненными меха-
низмы устойчивого развития его популяций, да-
ющие возможность P. lanata успешно существо-
вать в степном поясе гор юга Сибири. Решение
этой задачи, с одной стороны, позволит раскрыть
особенности адаптации P. lanata в разных эколо-
гических и ценотических условиях, а с другой –
оценить потенциал его природных популяций.
Цель исследования – анализ функциональных
признаков и их структурной связи в ценопопуля-
циях P. lanata, расположенных в различных эко-
логических и ценотических условиях гор юга Си-
бири.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Panzerina lanata – травянистый многолетник,

гемикриптофит, развивающийся по симподиаль-
ной полурозеточной модели побегообразования
(Cheryomushkina, Astashenkov, 2014). В северо-за-
падной части ареала, охватывающего Горный Ал-
тай и Туву, P. lanata входит в состав каменистых и
песчаных степей, реже встречается в луговых сте-
пях, на засоленных и остепненных лугах и зале-
жах (Kupriyanova, 1954; Kuminova, 1960, 1976;
Ershova, Namzalov, 1985). В данном исследовании
использован ранее опубликованный материал ав-
торов, в котором отражены основные биологиче-
ские особенности вида (Astashenkov, Cheryomush-
kina, 2006; Cheryomushkina, Astashenkov, 2014).

Ценопопуляции P. lanata изучены на террито-
рии Тувы (ценопопуляции 1, 2, 3, 4) и Горного
Алтая (ценопопуляции 5, 6, 7, 8, 9). Климат райо-
нов исследования характеризуется как резко кон-
тинентальный, однако отличается некоторыми
особенностями. В Туве абсолютный минимум
температур приходится на январь: –45...–50°С,
максимум – на июль: +50°С. Среднегодовые тем-
пературы воздуха зависят от абсолютной высоты
местности и географического положения. Юж-
ные районы Тувы, где были сосредоточены ос-
новные наши исследования, оказываются самы-
ми теплыми, в отличие от горных систем северо-
западной части. По существующему природному
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районированию большая часть территории Тувы
относится к единой засушливой зоне с гидротер-
мическим коэффициентом 1.0–0.4. Среднегодо-
вое количество осадков колеблется от 144 до
330 мм; 80–98% осадков выпадает за теплые сезо-
ны года; осадки носят ливневый характер. В рай-
онах исследования, которые сосредоточены в
Юго-Восточном Алтае, средняя температура ян-
варя колеблется от –28°С до – 32°С; летние тем-
пературы невысоки: средняя температура июля
варьирует от 13°С до 18°С. В теплое время мини-
мум осадков приходится на май, максимум на
июль–август. Различие между малыми зимними
и значительными летними осадками составляет
85–95%. Среднегодовое количество осадков ко-
леблется от 100 до 250 мм (Namzalov, 2015; Makun-
ina, 2016).

Описание сообществ с участием P. lanata про-
водили по общепринятым в геоботанике методам
(Polevaya…, 1964). Нарушенность сообщества
определяли по участию сорных видов (Ershova,
1992, 1995; Gorchakovskij, 1999). Латинские на-
звания растений приведены в соответствии с
The Plant List (2019). Краткая эколого-ценоти-
ческая характеристика мест обитания приведе-
на в табл. 1.

Исходя из жизненной формы и особенностей
биологии вида выбраны 10 функциональных (ор-
ганизменных) признаков: длина генеративного
побега, число ветвей каудекса, число генератив-
ных побегов, длина соцветия, число мутовок в со-
цветии, число цветков в соцветии, масса особи (в
воздушно-сухом состоянии), масса соцветия
(в воздушно-сухом состоянии), репродуктивное
усилие особи, потенциальная семенная продук-
тивность особи.

Для статистического анализа регулярным/слу-
чайным образом по трансекте шириной 1 м в кон-
туре изучаемого сообщества полностью выкапы-
вали 25–30 особей, находящихся в зрелом генера-
тивном состоянии. С каждой площадки 1 м2

выкапывали 1–2 экземпляра, при высокой чис-
ленности брали растения с каждой площадки,
при низкой – через 1–2 метра. Собранные расте-
ния гербаризировали, в дальнейшем эти особи
использовали для биометрических вычислений.
Для анализа биометрических значений из всей
побеговой системы исследовался один генера-
тивный побег с наиболее развитыми структурны-
ми элементами. Длину побега измеряли от его ба-
зальной части до верхнего метамера соцветия.
Для выявления потенциальной семенной про-
дуктивности особи подсчитывали число цветков
на всех генеративных побегах особи, затем полу-
ченное число умножали на 4 (у всех представите-
лей сем. Lamiaceae в каждом из четырех частей
гинецея находится по одному фертильному семя-
зачатку). Показатели биомассы включали в себя

надземные (фотосинтезирующую часть) и под-
земные (каудекс и главный корень) органы расте-
ний. Репродуктивное усилие определяли, как от-
ношение биомассы соцветия к биомассе всей
особи, включая надземную и подземную части,
полученное значение переведено в проценты
(Markov, Pleshchinskaya, 1987). Значение числа
ветвей каудекса получены в результате прямого
подсчета сохранившихся его многолетних глав.
Календарный возраст особей определяли с помо-
щью прямого подсчета годичных колец на анато-
мическом срезе корня.

С целью изучения онтогенетической структу-
ры закладывали учетные площадки 1 м2, число
которых варьировало от 30 до 250 в зависимости
от численности особей в конкретной ценопопу-
ляции (чем меньше плотность особей в ценопо-
пуляции, тем больше число площадок). Для
анализа ценопопуляции выбраны следующие
параметры: доля каждого онтогенетического со-
стояния (от ювенильного до сенильного “j, im, v,
g1, g2, g3, ss, s”). Ординацию по организменным
признакам проводили по средним значениям
параметров 25 измеренных особей. Для ордина-
ции изученных ценопопуляций по организмен-
ным и популяционным параметрам использо-
вали метод главных компонент в пакете про-
граммы Statistica 6.0. Поскольку исследованные
параметры имеют разную размерность, перед
определением главных компонент проводили
нормировку организменных признаков путем
центрирования их значений к средним арифме-
тическим (Zhivotovskii, 1979). Для значений по-
пуляционных параметров встречаемости раз-
ных онтогенетических состояний использовали
арксинус-преобразование. Для оценки влияния
степени нарушенности сообществ использова-
ли ранговый дисперсионный анализ для групп
неравного объема по методу Краскелла и Уол-
лиса (Sokal, Rohlf, 2012).

Для каждой выборки вычислена матрица кор-
реляций, характеризующая связи всех 10 функци-
ональных признаков друг с другом. В дальнейшем
использовали метод анализа корреляционных
матриц и связей признаков, базирующийся на ра-
ботах Н.С. Ростовой (Rostova, 2002). Полученные
корреляционные матрицы сравнивали по силе
связей и их структуре. Для оценки среднего уров-
ня связей использовали коэффициент детерми-
нации, усредненный по всей матрице или по от-
дельным признакам. В качестве показателя сход-
ства корреляционных матриц по структуре
применяли их ординацию с помощью метода
главных компонент, который проводили по z-пре-
образованным матрицам для приближения рас-
пределения коэффициентов корреляции к нор-
мальному (Rostova, 2002).
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Степень асимметричности распределения по-
казателей организменных признаков вычисляли
через отношение моментов третьего порядка к
кубу среднего квадратичного отклонения.
Оценка достоверности показателя асимметрии
производилась через отношение показателя
асимметрии к его ошибке. Значения показате-
лей асимметрии морфологических признаков в
разных ценопопуляциях варьировали от –0.78
до 0.97, ошибка – от 0.46 до 0.50. Распределение
изученных функциональных признаков в раз-
ных ценопопуляциях достаточно близко к сим-
метричному.

Программа построения корреляционных ко-
лец была любезно предоставлена П.А. Лезиным
(ЗИН РАН). Для характеристики функциональ-
ных признаков в ценопопуляции сопоставляли
относительную изменчивость (коэффициент ва-
риации) и ее согласованность (коэффициент де-
терминации).

Анализ онтогенетической структуры цено-
популяции проводили по общепринятым мето-
дикам (Rabotnov, 1950; Uranov, 1975; Cenopo-
pulyacii…, 1988). Сравнение онтогенетических
спектров осуществляли по критерию сходства
Л.А. Животовского (Zhivotovskii, 1979).

ОРДИНАЦИЯ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ

По всем изученным ценопопуляциям основ-
ная часть изменчивости функциональных при-
знаков и популяционных параметров (56.2%)
включается в первые две главные компоненты
(рис. 1а,b): общие размеры особей (F1 = 37.8%
дисперсии) и соотношение особей разных онто-
генетических состояний (F2 = 18.4% дисперсии).
Наибольшие различия по первой главной компо-
ненте проявляются между ценопопуляциями из
разных типов сообществ: самые крупные и силь-
но разветвленные особи с большим числом цвет-
ков, высоким репродуктивным усилием и боль-
шой потенциальной семенной продуктивностью
характерны для ненарушенных песчаных степей
(ценопопуляции 1, 2). Противоположное поло-
жение занимают особи ценопопуляций, располо-
женных в каменистых, в том числе высокогор-
ных, степях (ценопопуляции 5–9), а также в нару-
шенной песчаной степи (ценопопуляция 4),
промежуточное – особи ценопопуляции 3, про-
израстающие на подвижном осыпном склоне. В
анализируемых ненарушенных песчаных степ-
ных сообществах в долинах рек локальное увлаж-
нение и хорошая аэрация песчаного субстрата,
скорее всего, приводят к увеличению значений
элементов надземной сферы, в отличие от каме-
нистых степей, где недостаток локального увлажне-
ния и температурный режим заметно сказываются

Рис. 1. Распределение ценопопуляций Panzerina lanata в плоскости главных компонент (а) и факторная структура из-
менчивости признаков (b).
По оси X – первая главная компонента (PC1), по оси Y – вторая главная компонента (PC2).
А – длина генеративного побега, B – число ветвей каудекса, C – число генеративных побегов, D – длина соцветия,
E – число мутовок в соцветии, F – число цветков в соцветии, G – масса особи (в воздушно-сухом состоянии), H –
масса соцветия (в воздушно-сухом состоянии), I – репродуктивное усилие особи, J – потенциальная семенная про-
дуктивность особи. ЦП 1–9 – номера ценопопуляций.
Fig. 1. Distribution of Panzerina lanata coenopopulations in the principal component plane (a) and the factor structure of traits
variability (b).
X-axis: first principal component (PC1), Y-axis: second principal component (PC2).
A – generative shoot length, B – number of branches of caudex, C – number of generative shoots, D – inflorescence length, E –
number of whorls in inflorescence, F – number of f lowers in inflorescence, G – plant weight (air-dry), H – inflorescence weight
(air-dry), I – reproductive effort of plant, J – potential seed productivity of plant. 1–9 – coenopopulation numbers.
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на развитии особей в целом, что отражается в
низких показателях признаков (табл. 2).

По значениям F2 наиболее отличаются цено-
популяции по их онтогенетическому составу:
максимальная доля особей от ювенильного до
молодого генеративного состояний (j–g1) и ми-
нимальная доля зрелых и старых генеративных
особей (g2 и g3) отмечаются в ценопопуляциях 3,
4, 8, 9, противоположная ситуация – в ценопопу-
ляциях 1, 2, 5 и 7. В первом случае, это связано с

тем, что молодые генеративные (g1) и особи пре-
генеративного периода (j, im, v) характеризуются
ускоренными темпами развития и быстрым пере-
ходом к цветению и элиминацией растений в по-
следующих состояниях; во втором случае – с пе-
риодичностью инспермации и растянутыми тем-
пами развития особей g2, g3 состояний (табл. 3).
Доминирующая группа j–g1 отмечена во всех це-
нопопуляциях (48.5–83.4%), кроме 2 (34.5%) и
5 (19.5%). Несмотря на то, что в целом эта фрак-
ция особей преобладает в большинстве ценопо-
пуляций, доля особей отдельных онтогенетиче-
ских состояний очень динамична. Такое распре-
деление говорит о возможности пополнения
семенами во всех ценопопуляциях при отсут-
ствии или малой доле особей g2–g3 состояний.

ОБЩАЯ И СОГЛАСОВАННАЯ 
ИЗМЕНЧИВОСТЬ ПРИЗНАКОВ

Изученные ценопопуляции распределились
на 3 группы: ненарушенные песчаные степи (1, 2,
6), ненарушенные каменистые, в том числе высо-
когорные, степи (3, 5, 7–9) и нарушенная песча-
ная степь (4). Применение рангового дисперси-
онного анализа позволило разделить организмен-
ные признаки на две группы. К первой относятся
признаки, параметры которых достоверно
(χ2 >11.8 при P = 0.05) зависят от нарушенности
сообщества: это число генеративных побегов,
масса особей и соцветий, потенциальная семенная
продуктивность. Для остальных признаков
внутрипопуляционные различия особей преоб-
ладают над межпопуляционными (χ2 < 1.5 при
P = 0.05). Следовательно, основные структур-
ные изменения особей в нарушенных и ненару-
шенных сообществах выражаются в таких при-
знаках, как число генеративных побегов, масса

Таблица 3. Темпы развития особей Panzerina lanata в разных условиях обитания
Table 3. Rate of development of Panzerina lanata plants in different habitat conditions

Местообитания/Habitats

Прегенеративный 
период (j–v), лет

Pregenerative period 
(j–v), years

Генеративный 
период (g1–g3), лет

Generative period 
(g1–g3), years

Постгенеративный 
период (ss–s), лет

Postgenerative period 
(ss-s), years

Ненарушенные степи
Undisturbed steppes

песчаный субстрат
sandy substrate

6–9 10–15 2–3

каменистый субстрат
rocky substrate

4–6 9–12 2–3

Нарушенные степи
Disturbed steppes

песчаный субстрат
sandy substrate

3–4 6–7 1

Рис. 2. Общая и согласованная изменчивость морфо-
логических признаков Panzerina lanata.
По оси Х – согласованная изменчивость (коэффици-
ент детерминации) признаков, по оси Y – общая из-
менчивость (коэффициент вариации) признаков.
Условные обозначения признаков (A–J) приведены в
рис. 1.
Fig. 2. General and concordant variability of morphologi-
cal traits in Panzerina lanata.
X-axis: concordant variability (coefficient of determina-
tion) of the traits; Y-axis: general variability (coefficient of
variation) of the traits.
See Fig. 1 for symbols of the traits (A–J).
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особей и соцветий, потенциальная семенная
продуктивность.

Анализ индивидуальной изменчивости 10 изу-
ченных признаков Panzerina lanata показал, что
максимальной общей и согласованной изменчи-
востью характеризуется число семязачатков у
особи (потенциальная семенная продуктивность)
(рис. 2). Такие признаки, как число мутовок в со-
цветии, длина соцветия и длина генеративного
побега обладают высокой скоррелированностью
с другими признаками при относительно незна-
чительном варьировании. Изменения этих при-
знаков являются ключевыми для особи в целом,
поскольку именно они представляют собой ос-
новные компоненты, определяющие потенци-
альную семенную продуктивность особи.

Самой низкой вариабельностью и уровнем
связей с другими признаками обладает число
цветков в соцветии. Низкое варьирование этого
признака мы связываем с емкостью почки, в ко-
торой закладывается определенное число зачат-
ков цветков. Такой признак, как число ветвей ка-
удекса характеризуется средним варьированием,
которое слабо согласовано с изменениями других
признаков. Ранее было установлено, что разветв-
ленность каудекса зависит от особенностей суб-
страта и интенсивности побегообразования
(Cheryomushkina, Astashenkov, 2014). Так, в песча-
ных ненарушенных степях за счет подвижности
субстрата формируется онтобиоморфа с “рых-
лым” многоглавым каудексом, у которого длин-
ные резиды несут большое число почек возобнов-
ления. В ненарушенных каменистых степях из-за
статичности субстрата образуется онтобиоморфа
с компактным многоглавым каудексом. В нару-
шенных местообитаниях формируется онтобио-
морфа с одноглавым компактным каудексом и
малым числом почек возобновления.

Исходя из значений общей и согласованной
изменчивости, потенциальную семенную про-
дуктивность мы рассматриваем как признак си-
стемной адаптивной изменчивости для P. lanata.

СТРУКТУРА СВЯЗЕЙ ПРИЗНАКОВ

Сравнение структуры связей выявило сред-
нюю степень сходства между корреляционными
матрицами (67.9%) (рис. 3). При этом в группи-
ровке матриц четко обнаруживается соответствие
типам сообществ по степени их нарушенности,
что отражает, по нашему мнению, значительное
влияние экологических и фитоценотических
условий на согласованную изменчивость призна-
ков особей. Наиболее сходны матрицы выборок
из ненарушенных каменистых и песчаных степей
(ценопопуляции 1, 2, 3, 5–9). Сильнее всего отли-
чается матрица из нарушенной песчаной степи
(ценопопуляция 4).

Несмотря на различную вариабельность мет-
рических значений признаков, которые зависят
от конкретных экологических условий в ценопо-
пуляции, нами выявлена разная степень связи
между ними, которая отражает биологические
особенности вида и адаптационные механизмы.
Так, в ненарушенных сообществах наблюдается
довольно низкая их скоррелированность (от 0.12
до 0.19). В нарушенном типе сообщества (зараста-
ющая залежь – ценопопуляция 4) отмечается уве-
личение как общей, так и согласованной измен-
чивости признаков особей. В таких условиях ско-
ординированность признаков увеличивается в
2‒3 раза и достигает значения 0.37.

Взаимосвязь между биомассой особей, массой
соцветий, репродуктивным усилием и потенци-

Рис. 3. Распределение выборок ценопопуляций Pan-
zerina lanata в плоскости первых двух главных компо-
нент по корреляционным матрицам.
По оси X – фактор сходства матриц (PC1), по оси Y –
фактор специфичности матриц (PC2 1). Сечения кор-
реляционного цилиндра (r > 0.6) приведены для
групп ценопопуляций. Сильные связи (r > 0.9) обо-
значены двойными линиями. 1 – ЦП, расположен-
ные в ненарушенных песчаных степях, 2 – ЦП, рас-
положенные в ненарушенных каменистых степях, 3 –
ЦП, расположенная в нарушенной песчаной степи.
Условные обозначения признаков (A–J) и ценопопу-
ляций приведены в рисунке 1.
Fig. 3. Distribution of Panzerina lanata coenopopulations
in the principal component plane according to correlation
matrices.
X-axis: matrix similarity factor (PC1); Y-axis: matrix
specificity factor (PC2). The cross sections of the correla-
tion cylinder (r > 0.6) are shown for groups of populations.
Double lines indicate strong links (r > 0.9). 1 – coenopop-
ulation of sandy steppes (undisturbed habitats), 2 – co-
enopopulation of stony steppes (undisturbed habitats), 3 –
coenopopulation of sandy steppes (disturbed habitat).
See Fig. 1 for symbols of the traits (A–J) and the popula-
tion numbers (1–9).
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альной семенной продуктивностью, особенно
двух последних признаков, отчетливо отражает
биологические особенности вида и характер са-
моподдержания ценопопуляций. Масса соцветий
является производным нескольких компонен-
тов – длины соцветия, числа мутовок соцветия,
числа цветков в соцветии, числа генеративных
побегов у особи и структуры самого генератив-
ного побега. Как показывает анализ корреляци-
онных связей, взаимоотношения между этими
признаками не так однозначны, что связано со
структурными изменениями синфлоресценции
особей, произрастающих в различных условиях.
Как было показано ранее (Cheryomushkina, As-
tashenkov, 2014), у Panzerina lanata возможно фор-
мирование шести разных вариантов строения
синфлоресценции, различающихся по степени
разветвленности и, соответственно, образующих
широкий спектр вариаций: от неразветвленных
до сильно разветвленных соцветий с большим
числом паракладиев. Разнообразие строения ге-
неративных побегов в пределах отдельной особи
сильно видоизменяет корреляции между массой
соцветий особи и структурными элементами со-
цветий (длиной соцветия, числом мутовок, цвет-
ков в соцветии и генеративных побегов у особи),
что демонстрирует различные связи в ненару-
шенных каменистых, песчаных и нарушенных
степях (рис. 3).

В ненарушенных песчаных и каменистых сте-
пях увеличение массы репродуктивной сферы у
особей достигается разными путями, что отража-
ется в системе корреляций и отсутствии одно-
значной корреляционной связи между массой со-
цветия и другими структурами генеративной сфе-
ры особей. Отсутствие устойчивых линейных
связей между массой соцветий и массой особей в
песчаных и каменистых степях мы связываем со
структурными изменениями синфлоресценции.
Выявленные варианты синфлоресценции (Chery-
omushkina, Astashenkov, 2014) обладают разным
соотношением между метамерной протяженно-
стью зон обогащения и торможения. У неразветв-
ленных или слабо разветвленных синфлоресцен-
ций вклад главного соцветия в общую массу осо-
би будет непропорционально меньше, чем у
сильно разветвленных растений, формирующих
парциальные соцветия. Так, в условиях ненару-
шенных песчаных степей с мощно развитыми и
разветвленными побеговыми системами (цено-
популяции 1, 2) отмечается сильная устойчивая
связь между рассматриваемыми параметрами
(r > 0.9). В этих же условиях отмечается высокая
потенциальная семенная продуктивность (около
1900–2700 семязачатков на особь в среднем). В
условиях ненарушенных каменистых степей об-
разуются менее разветвленные варианты синфло-
ресценции, что приводит к нарушению корреля-
ционных связей между массой соцветий и массой

особей (r < 0.6), и как итог – снижение потенци-
альной семенной продуктивности особей (около
700–1600 семязачатков на особь в среднем).
Неустойчивость корреляций между такими клю-
чевыми для существования этого вида парамет-
рами, как масса соцветий, масса особей, репро-
дуктивное усилие и потенциальная семенная
продуктивность оказывает сильное влияние и на
характер корреляционных связей других призна-
ков.

Таким образом, в ненарушенных сообществах
у особей Panzerina наблюдается довольно низкая
скоррелированность всех признаков; в нарушен-
ном (зарастающая залежь) отмечается увеличе-
ние как общей, так и согласованной изменчиво-
сти признаков.

ИЗМЕНЕНИЕ СИСТЕМЫ КОРРЕЛЯЦИЙ 
ПРИЗНАКОВ В ЗАВИСИМОСТИ 

ОТ УСЛОВИЙ ОБИТАНИЯ

Изменение экологических и ценотических
условий сказывается как на морфометрических
показателях признаков и их изменчивости у осо-
бей Panzerina lanata, так и на перестройке систе-
мы их корреляций.

В ненарушенных каменистых (ценопопуляции
3, 5, 7–9) и песчаных степях (ценопопуляции 1, 2,
6) особи характеризуются, с одной стороны, сред-
ними или близкими к ним показателями боль-
шинства признаков, с другой стороны – сходной
структурой корреляций (рис. 3). В ненарушенных
сообществах вид находится в естественных усло-
виях, испытывая выровненное влияние со сторо-
ны фитоценотического окружения, в отличие от
нарушенного сообщества (ценопопуляция 4), в
котором протекают сукцессионные процессы. В
ненарушенном местообитании отмечается до-
вольно низкая скоррелированность между при-
знаками, что связано с многочисленными струк-
турными перестройками тела особей, слабо ско-
ординированными друг с другом. Такая низкая
скоррелированность дает возможность особям
формировать различные морфоструктуры, свя-
занные с репродуктивной способностью вида.
Одновременно с этим влияние конкретного
экотопа приводит к поливариантности онтоге-
неза, что увеличивает адаптационные возмож-
ности вида.

У особей Panzerina в ценопопуляции 4, находя-
щейся в сукцессионном сообществе, выявлено
снижение значений многих признаков (в том
числе потенциальной семенной продуктивности)
и увеличение размаха их варьирования по сравне-
нию с ненарушенными вариантами песчаных
степей. По всей видимости, близкое к пределам
нормы реакции вида местообитание приводит к
значительному усилению многих корреляцион-
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ных связей. При этом происходит усиление как
сильных, так и слабых связей. Особи в этой цено-
популяции находятся в самых пессимальных
условиях существования, что, в первую очередь,
сказывается на самых ключевых показателях –
репродуктивном усилии и потенциальной семен-
ной продуктивности. В этой ценопопуляции от-
мечаются самые минимальные показатели семен-
ной продуктивности (50–70 семязачатков на
особь). Скорее всего, повышенная гетероген-
ность особей по степени развития их морфомет-
рических показателей сказывается на увеличение
размаха их варьирования, а сукцессионные про-
цессы, протекающие в данном фитоценозе, за-
ставляют особи реагировать на локальные изме-
нения “жесткостью” связей. Таким образом, в
условиях зарастающей залежи формируются осо-
би с самыми минимальными показателями и ми-
нимальной семенной продуктивностью и одно-
временно с максимальной скоррелированностью
всех признаков.

ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 
ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ

Анализ соотношения относительного варьи-
рования и детерминированности исследован-
ных признаков показывает, что индикатором
изменчивости особей Panzerina lanata является
потенциальная семенная продуктивность. Этот
признак является биологически значимым для
P. lanata, так как обеспечивает устойчивое само-
поддержание и успешное развитие ценопопуля-
ции этого вида в разных условиях обитания.

Низкая скоррелированность признаков в не-
нарушенных сообществах дает возможность осо-
бям формировать различные элементы, связан-
ные с репродуктивной способностью вида, это
напрямую влияет на процесс инспермации, ко-

торый обеспечивает различные волны развития
в естественных популяциях. Так, полученный
усредненный онтогенетический спектр ценопо-
пуляций для всех ненарушенных сообществ (ко-
эффициент сходства R = 0.86 ± 0.015) многовер-
шинный и описывает две волны развития
(рис. 4а). Пик первой волны приходится на моло-
дые генеративные особи, затем наблюдается по-
степенный спад от зрелых генеративных расте-
ний до особей постгенеративного периода. Высо-
кое содержание зрелых и старых генеративных
особей связано с растянутыми темпами развития;
низкое содержание субсенильных и сенильных –
с ускоренными темпами. Пик второй волны при-
ходится на ювенильные особи, затем происходит
плавный спад на виргинильную группу. Вторая
волна развития свидетельствует о периодичности
инспермации (при этом периодичность может
быть регулярной и нерегулярной). Подобные ти-
пы спектров формируются в результате выров-
ненных темпов развития и сбалансированном
обороте поколений в ненарушенных сообще-
ствах. Также морфологическая поливариант-
ность особей приводит к разнообразию онтобио-
морф (с многоглавым, “рыхлым” и компактным,
реже одноглавым каудексом), что обеспечивает
устойчивость особей в популяциях.

В условиях зарастающей залежи формируется
типичный одновершинный левосторонний
спектр (рис. 4b) с максимумом на молодых гене-
ративных особях. Левая часть спектра отражает
низкую инспермацию и неравномерное развитие
особей прегенеративного периода, правая часть
спектра – высокую элиминацию растений зрело-
го генеративного и последующих онтогенетиче-
ских состояний. Подобный вариант спектра
формируется в результате асинхронного развития
особей в ценопопуляции и несбалансированного
оборота поколений в нарушенных сообществах.

Рис. 4. Усредненные онтогенетические спектры ценопопуляций Panzerina lanata
a – ненарушенные местообитания, b – нарушенное местообитание
По оси Х – онтогенетические состояния, по оси Y – количество особей на единицу площади, % от общего числа.
Fig. 4. Averaged ontogenetic spectra of Panzerina lanata coenopopulations.
a – undisturbed habitats, b – disturbed habitat.
X-axis: ontogenetic states; Y-axis: number of plants per unit area, % of the total number.
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Поливариантность развития особей Panzerina в
таких сообществах слабо выражена, формируется
только одна онтобиоморфа (с одноглавым ком-
пактным каудексом), что влечет за собой не-
устойчивость особей в популяции.

Высокая численность особей (max 21.3 экз/м2)
характерна для ненарушенных песчаных степей,
низкая – для каменистых высокогорных степей
(max 7.2 экз/м2). Различный состав сообществ
приводит к колебанию численности в изученных
ценопопуляциях. В целом степи на песчаных
почвах более благоприятны для возобновления и
развития особей P. lanata, чем степи на камени-
стых почвах.

С помощью функциональных характеристик
обычно используемых в литературе (удельная
листовая поверхность, водный потенциал, фо-
тосинтез, устьичная проводимость, биомасса
особей и т.д.) изучаются внутри- и межвидовая,
внутри- и межпопуляционная изменчивость при-
знаков. Ранее, сопоставляя изменчивость систе-
мы корреляций и общую согласованность морфо-
логических признаков у различных видов расте-
ний, было выявлено изменение структуры связей
и индикаторных признаков в зависимости от
условий произрастания (Rostova, 1999, 2000). По-
лученные нами результаты согласуются с данны-
ми многих авторов о том, что в нарушенных и не-
благоприятных местообитаниях корреляционная
связь морфологических признаков выше, чем в
ненарушенных и благоприятных условиях. Одна-
ко в популяционной биологии важное место за-
нимают анализ и поиск детерминированных при-
знаков, которые отражают биологию вида и явля-
ются определяющими для устойчивого развития
популяции растений с конкретной жизненной
формой.

В большинстве случаев для оценки функцио-
нирования отдельных видов используются такие
организменные показатели, как биомасса особи
(надземная/подземная) или отдельные ее эле-
менты и связанные с ними физиологические про-
цессы, как, например, фотосинтез и дыхание
(Cornelissen et al., 2003; Pérez-Harguindeguy et al.,
2013; Klimešová et al., 2019; Wigley et al., 2020). Нет
сомнений, что биомасса особей и связанные с
ней компоненты, являются ключевыми показате-
лями успешности популяций и сообществ, одна-
ко в целом эти параметры не в полной мере отра-
жают механизмы функционирования и устойчи-
вость популяции растений. Так, например, для
вегетативно-подвижных длиннокорневищных
трав устойчивость популяций определяют такие
признаки, как длина и скорость развития годич-
ного прироста и интенсивность ветвления корне-
вища (Smirnova, 1987).

Ранее для некоторых травянистых растений
разных жизненных форм были установлены мак-

роморфологические признаки (от метамера до
особи) и биологические признаки (тип самопод-
держания, биомасса, темпы развития особей),
дающие возможность охарактеризовать дина-
мические процессы, жизнеспособность попу-
ляций и популяционную стратегию видов (Vo-
stochnoevropejskie, 2004; Cheryomushkina, 2004).
Наши исследования показали, что одним из ин-
дикаторных функциональных признаков можно
рассматривать потенциальную семенную продук-
тивность. Высокая его детерминированность и
скоординированность с другими признаками,
как, например, у P. lanata, дает возможность ис-
пользовать его для анализа устойчивости популя-
ций многолетних стержнекорневых растений в
различных экологических и ценотических усло-
виях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Общая и согласованная изменчивость призна-

ков у Panzerina lanata в большей мере определяют-
ся нарушенностью сообщества. В ненарушенных
песчаных и каменистых степях наблюдаются
средний размах варьирования функциональных
признаков и их низкая степень взаимообуслов-
ленности. В нарушенной песчаной степи, наобо-
рот, у особей P. lanata признаки имеют высокий
размах варьирования и сильные корреляционные
связи.

Анализ общей и согласованной изменчивости
признаков позволил выявить индикаторный
функциональный признак – потенциальную се-
менную продуктивность, значение которого
определяет способность к самоподдержанию це-
нопопуляции в различных местообитаниях.
Установлено, что в ненарушенных вариантах
песчаных и каменистых степей, в том числе вы-
сокогорных, Panzerina развивает мощные особи с
большей разветвленностью побеговой системы и
высокой семенной продуктивностью. В нарушен-
ной степи в процессе зарастания залежи P. lanata
формирует небольшие, обычно слабоветвящиеся
особи с низкой семенной продуктивностью.

Онтогенетическая структура ценопопуляций в
ненарушенных местообитаниях отражает резуль-
тат сбалансированного процесса оборота поко-
лений, который тесно связан с многоуровневой
системой взаимодействия элементов особей,
выровненными темпами развития растений и
регулярной инспермацией. В результате этого в
ненарушенных степных сообществах образуются
волны развития. Нарушенность фитоценоза при-
водит к асинхронным темпам развития особей и
несбалансированному обороту поколений, низ-
кой и нерегулярной инспермации. Это обуслав-
ливает формирование в нарушенных степных
сообществах одновершинного левостороннего
спектра.
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ANALYSIS OF FUNCTIONAL TRAITS AND THE STRUCTURE 
OF THEIR RELATIONSHIPS IN THE COENOPOPULATIONS 

OF PANZERINA LANATA (LAMIACEAE)
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The relationships of 10 functional traits in the coenopopulations of Panzerina lanata located in different re-
gions of Siberia (Tyva and Mountain Altai) were studied. The studied traits were found more variable but
weakly correlated in undisturbed sandy and stony steppes than in a disturbed sandy steppe. Conversely, the
studied traits are characterized by a high level of variation and strong correlations in a disturbed sandy steppe.
We have revealed that the plants of P. lanata are large with a very branched shoot system and a high seed pro-
ductivity in undisturbed variants of sandy and stony steppes. On the contrary, when overgrowing a fallow in
the disturbed steppe, P. lanata forms small, few-branched plants with low seed productivity. The analysis of
general and concordant variability of these traits has shown that the best indicator functional trait is a poten-
tial seed productivity (number of ovules per plant), which value determines the ability of populations for self-
maintenance in different types of steppes. The example of P. lanata shows that a high determinacy and con-
cordance of this trait with others allows to use it to analyze coenopopulations stability in other perennial tap-
root plants. The ratio of individuals of different age in populations in undisturbed steppes reflects the result
of a balanced rotation of generations, an even rate of development of individuals, and a periodic dispersal,
which leads to wave processes and the formation of a multi-vertex spectrum. In the disturbed type of steppe,
an asynchronous rate of individuals development and an unbalanced rotation of generations, a low and irreg-
ular semination are noted, which determines the formation of a unimodal left-sided spectrum.

Keywords: functional traits, variability, correlation system, coenopopulations, ontogenetic structure, Panze-
rina lanata

ACKNOWLEDGEMENTS
The work is carried out in the framework of the State as-

signment of the Central Siberian Botanical Garden SB RAS
№ АААА-А21-121011290026-9, as well as the project
№ FSUS-2021-0012 “Ecosystems of herb pine and small-
leaved forests as regulators of nitrogen and carbon balance
in forest-steppe landscape of West Siberia”.

REFERENCES
Adler P.B., Salguero-Gómez R., Compagnoni A., Joan-

na S.H., Ray-Mukherjee J., Mbeau-Ache C., Franco M.
2014. Functional traits explain variation in plant life
history strategies. – Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 111
(2): 740–745.
https://doi.org/10.1073/pnas.1315179111

Astashenkov A.Yu., Cheryomushkina V.A. 2006. Ontoge-
neticheskaya struktura cenopopulyacij Panzerina lanata
subsp. argyracea i P. canescens [Ontogenetic structure
coenopopulations of Panzerina lanata subsp. argyracea

and P. canescens] – Rastitel’nye resursy 42 (3): 1–9 (In
Russ.).

Bernhardt-Römermann M., Gray A., Vanbergen A.J.,
Bergès L., Bohner A., Brooker R.W., …, Stadler J. 2011.
Functional traits and local environment predict vegeta-
tion responses to disturbance: A pan-European multi-
site experiment. – Journal of Ecology. 99 (3): 777–787.
https://doi.org/10.1111/j.1365-2745.2011.01794.x

Bjorkman A.D., Myers-Smith I.H., Sarah C., Elmendorf S.N.,
Rüger N., Beck P.S.A., …, Weiher E. 2018. Plant functional
trait change across a warming tundra biome. – Nature.
562: 57–62.
https://doi.org/10.1038/s41586-018-0563-7

Coenopopulatsii rastenii (osnovnye ponyatiya i struktura)
[Coenopopulations of plant (basic concepts and struc-
ture)]. 1988. Moscow. 217 p. (In Russ.).

Cheryomushkina V.A. 2004. Biologiya lukov Evrazii [Biol-
ogy of Allium species in Eurasia]. Novosibirsk. 279 p.
(In Russ.).

Cheryomushkina V.A., Astashenkov A.Yu. 2014. Morpho-
logical Adaptation of Panzerina Sojak (Lamiaceae)



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

АНАЛИЗ ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ПРИЗНАКОВ И СТРУКТУРА ИХ СВЯЗЕЙ 559

Species to Various Ecological Conditions. – Contem-
porary Problems Ecol. 7 (5): 520–525.

Cornelissen J.H.C., Lavorel S., Garnier E., Díaz S., Buch-
mann N., Gurvich D.E., …, Poorter H. 2003. A hand-
book of protocols for standardised and easy measure-
ment of plant functional traits worldwide. – Austral. J.
Bot. 51 (4): 335–380.
https://doi.org/10.1071/BT02124

Dudova R.V., Atyballyev G.G., Akhmetzhanova A.A.,
Gulov D.M., Dudov S.V., Elumeeva T.G., Klink G., …,
Onipchenko V.G. 2019. Vysota kak funkcional’nyj
priznak al’pijskih rastenij [Plant height as a functional
trait alpine plants]. – Byulleten’ Moskovskogo obsh-
chestva ispytatelej prirody. Otdelenie Biologicheskoe.
124 (1): 33–45  (In Russ.).

Ershova E.A. 1992. Rastitel’nost’ mezhgornyh kotlovin.
In.: Anthropogenic transformation of the vegetation
covers of Western Siberia. Novosibirsk. P. 35–51  (In
Russ.).

Ershova E.A. 1995. Antropogennaya dinamika rastitel’nosti
yuga srednej Sibiri [Anthropogenic dynamics of vegeta-
tion in the south of Central Siberia]. Preprint. Novosi-
birsk. 27 p. (In Russ.).

Ershova E.A., Namzalov B.B. 1985. Stepi. – In.: Rasti-
tel’nyj pokrov i estestvennye kormovye ugod’ya Tuvin-
skoj ASSR. [Steppes. – In: Vegetation cover and natu-
ral forage lands of the Tuva ASSR.]. Novosibirsk.
P. 119–149  (In Russ.).

Ferraro A., Santos da Silva G., Lima de Aguiar C., Appez-
zato-da-Glória B. Evaluating belowground bud banks
of native species from Cerrado: Structural, chemical,
and ecological approaches. Evaluating belowground
bud banks of native species from Cerrado: Structural,
chemical, and ecological approaches. 2021. – Flora.
281. 151852.
https://doi.org/10.1016/j.f lora.2021.151852

Flores O., Hérault B., Delcamp M., Garnier É., Gourlet-
Fleury S. 2014. Functional Traits Help Predict Post-
Disturbance Demography of Tropical Trees. – Plos
one. 9 (9): e105022.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0105022

González de Andrés E., Rosas T., Camarero J.J., Martínez-
Vilalta J. 2021. The intraspecific variation of functional
traits modulates drought resilience of European beech
and pubescent oak. – J. Ecol. 109 (10): 3652–3669.
https://doi.org/10.1111/1365-2745.13743

Gorchakovskij P.L. 1999. Antropogennaya transformaciya i
vosstanovlenie produktivnosti lugovyh fitocenozov
[Anthropogenic transformation and restoration pro-
ductivity of meadow phytocenoses]. Ekaterinburg.
156 p. (In Russ.).

Grant V. 1984. Vidoobrazovanie u rastenij [Speciation in
plants]. Moscow. 584 p.

Gross N., Börger L., Soriano-Morales S.I., Le Bagousse-
Pinguet Y., Quero J.L., García-Gómez M., Valencia-
Gómez E., Maestre F.T. 2013. Uncovering multiscale
effects of aridity and biotic interactions on the func-
tional structure of Mediterranean shrublands. – J.
Ecol. 101 (3): 637–649.
https://doi.org/10.1111/1365-2745.12063

Karbstein K., Prinz K., Hellwig F., Römermann C. 2020.
Plant intraspecific functional trait variation is related to

within-habitat heterogeneity and genetic diversity in
Trifolium montanum L. – Ecol. Evol. 10 (11): 5015–
5033.
https://doi.org/10.1002/ece3.6255.

Klimešová J., Martínkováa J., Pausasc J.G., Gomes de Mo-
raesd M., Herbenb T., Yuf F.-H., Puntierih J., …, Otta-
viania G. 2019. Handbook of standardized protocols for
collecting plant modularity traits. – Ecol. Evol. 7 (5):
1553–1560.
https://doi.org/10.1002/ece3.2721

Kuminova A.V. 1960. Rastitel’nyj pokrov Altaya [Vegeta-
tion cover of Altai]. Novosibirsk. 449 p. (In Russ.).

Kuminova A.V. 1976. Rastitel’nyj pokrov Hakasii [Vegeta-
tion cover of Khakassia]. Novosibirsk. 423 p. (In Russ.).

Kupriyanova L.A. 1954. Rod Panzerina Moench [Genus
Panzerina Moench]. – In.: Flora SSSR. Vol. 21. Mos-
cow, Leningrad. p. 158–159  (In Russ.).

Kurchenko E.I. 1985. Dinamika cenopopulyacij i
mikroevolyucionnyj process (na primere polevic
(Agrostis L.). – In: Dynamics of coenopopulations
plants. Мoscow. P. 174–186  (In Russ.).

Kurchenko E.I. 2010. Rod polevica (Agrostis L., sem. Poa-
ceae) Rossii i sopredel’nyh stran. [Genus polevitsa
(Agrostis L., Poaceae) Russia and neighboring coun-
tries]. Мoscow. 516 p. (In Russ.).

Markov M.Vit., Pleshchinskaya E.N. 1987. Reproduktiv-
noe usilie u rastenij [Reproductive effort in plants]. –
Zhurnal obshchej biologii. 48 (1): 77–83  (In Russ.).

Makunina N.I. 2016. Rastitel’nost’ lesostepi Zapadno-Si-
birskoj ravniny i Altae-Sayanskoj gornoj oblasti [The
forest-steppe vegetation of the West Siberian plain and
the Altai-Sayan mountain region]. Novosibirsk. 183 p.
(In Russ.).

Namzalov B.B. 2015. Stepi Tuvy i YUgo-Vostochnogo Al-
taya [The steppes of Tuva and South-Eastern Altai].
Novosibirsk. 294 p. (In Russ.).

Niinemets Ü. 2004. Adaptive adjustments to light in foliage
and whole-plant characteristics depend on relative age
in the perennial herb Leontodon hispidus. – New Phy-
tol. 162 (3): 683–696. http://dx.doi.org/10.1111/j.1469-
8137.2004.01071.x

Onipchenko V.G. 2014. Funkcional’naya fitocenologiya:
Sinekologiya rastenij. Uchebnoe posobie [Functional
phytocenology: Synecology of plants. Study guide].
Moscow. 576 p. (In Russ.).

Onipchenko V.G., Rfzantseva E.S., Elumeeva T.G.,
Zakharova E.A., Petrova S.E., Akhmetzhanova A.A.,
Caregorodceva A.A., Tekeev D.K. 2020. Abiotic factors
have stronger effect on functional traits than biotic
ones: the transplants experiments in the highlands. –
Zhurnal obshchej biologii. 81 (5): 352–361  (In Russ.).
https://doi.org/10.31857/S0044459620050097

Polevaya geobotanika [Field geobotany]. Moscow, Lenin-
grad. 1964. Vol. 3. 535 p. (In Russ.).

Pérez-Harguindeguy N., Díaz S., Garnier E., Lavorel S.,
Poorter H., Jaureguiberry P., …, Cornelissen J.H.C.
2013. New handbook for standardised measurement of
plant functional traits worldwide. – Austral. J. Bot. 61
(3): 167–234. https://doi.org/10.1071/ BT12225

Rabotnov T.A. 1950. Zhiznennyi tsikl mnogoletnikh
travyanistykh rastenii v lugovykh tsenozakh [The
life cycle of perennial herbaceous plants in the



560

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 6  2022

АСТАШЕНКОВ и др.

meadow cenoses]. – Trudy Botanicheskogo Instituta
im. V. L. Komarova Akademii Nauk SSSR. Geobota-
nika. 3 (6): 179–196  (In Russ.).

Reich P.B., Walters M.B., Ellsworth D.S. 1997. From
tropics to tundra: global convergence in plant func-
tioning. – Proc. Natl. Acad. Sci. USA. 94 (25):
13730-4.
https://doi.org/10.1073/pnas.94.25.13730

Römermann C., Bucher S.F., Hahn M., Bernhardt-
Römermann M. 2016. Plant functional traits – fixed
facts or variable depending on the season. – Folia Geo-
botanica. 51 (2): 143–159.
https://doi.org/10.1007/s12224-016-9250-3

Rostova N.S. 1999. Izmenchivost’ sistemy korrelyacij mor-
fologicheskih priznakov. 1. Estestvennye populyacii
Leucanthemum vulgare (Asteraceae) [Variability of the
system of correlations of morphological features. 1.
Natural populations Leucanthemum vulgare (Astera-
ceae)]. – Bot. zhurn. 84 (11): 50–66  (In Russ.).

Rostova N.S. 2000. Izmenchivost’ sistemy korrelyacij mor-
fologicheskih priznakov. 2. Populyacii Leucanthemum
vulgare (Asteraceae) v prirode i v usloviyah kul’tiviro-
vaniya [Variability system of correlations morphologi-
cal features. 2. Populations of Leucanthemum vulgare
(Asteraceae) in nature and under cultivation]. – Bot.
zhurn. 85 (1): 46–67  (In Russ.).

Rostova N.S. 2002. Korrelyatsii: struktura i izmenchivost'
[Correlations: structure and variability]. St. Petersburg.
308 p. (In Russ.).

Smirnova O.V. 1987. Struktura travjanogo pokrova shiroko-
listvennyh lesov [Grass cover structure of broad-leaved
forests]. Moscow. 208 p. (In Russ.).

Smirnova O.V., Zaugol’nova L.B., Papadjuk R.V. 1993.
Populyacionnaya koncepciya v biogeocenologii [Popu-
lation concept in biogeocenology] – Zhurn. obshchej
biologii. 54(3): 438–448  (In Russ.).

Stebbins G.L. 1974. Flowering Plants: Evolution above the
species level. Cambridge. 399 p.

Sokal R.R., Rohlf F.J. 2012. Biometry: the principles and
practice of statistics in biological research. New York.
937 p.

The Plant List. 2019. http://www.theplantlist.org (Accessed
10.10.2019).

Uranov A.A. 1975. Vozrastnoy spektr fitotsenopopulyatsii
kak funktsiya vremeni i energeticheskikh volnovykh

protsessov [Age spectrum of phytocoeno-population as
a function of time and energy wave processes]. – Bio-
logicheskie nauki. 2: 7–34  (In Russ.).

Vostochnoevropejskie lesa: istorija v golocene i sovremen-
nost [Eastern European forests: history in holocene and
contemporaneity]. Moscow. 2004. Vol. 1. 479 p. (In
Russ.).

Wang P., Zhang X.Z., Tang N., Liu J.J., Xu L.R., Wang K.
2016. Phylogeography of Libanotis buchtormensis (Um-
belliferae) in Disjunct Populations along the Deserts in
Northwest China. – Plos One. 11: e0159790.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0159790

Wigley B.J., Charles-Dominique T., Hempson G.P.,
Stevens N., TeBeest M., Archibald S., Bond W.J., …,
Zhou Y., Kruger L.M. 2020. A handbook for the stan-
dardised sampling of plant functional traits in distur-
bance-prone ecosystems, with a focus on open ecosys-
tems. – Austral. J. Bot. 68 (8) 473–531.
https://doi.org/10.1071/BT20048

Wood, C.M., McKinney S.T., Loftin C.S. 2017. Intraspe-
cific functional diversity of common species enhances
community stability. – Ecol. Evol. 7 (5): 1553–1560.
https://doi.org/10.1002/ece3.2721

Xi N., Adler P.B., Chen D., Wu H., Catford J.A., Bode-
gom P.M., Bahn M., Crawford K.M., Chu C. 2021. Re-
lationships between plant–soil feedbacks and function-
al traits. – J. Ecol. 109 (9): 3411–3423.
https://doi.org/10.1111/1365-2745.13731

Zaugol’nova L.B. 1994. Struktura populyacij semennyh
rastenij i problemy ih monitoringa [Structure of seed
plant population and related monitoring problems]:
Abstr. Doct. Diss. St. Petersburg. 70 p. (In Russ.).

Zhao Y., Zhang H., Pan B., Zhang M. 2019. Intraspecific
divergences and phylogeography of Panzerina lanata
(Lamiaceae) in northwest China. – PeerJ. 7: e6264.
https://doi.org/10.7717/peerj.6264.

Zhivotovskii L.A. 1979. Pokazatel’ skhodstva populyacij po
polimorfnym priznakam [Indicator of similarity of
populations by polymorphic traits]. – Zhurn. obshchej
biologii. (40) 4: 587–602  (In Russ.).

Zlobin Yu.A., Sklyar V.G., Klimenko A.A. 2013. Populyacii
redkih rastenij: teoreticheskie osnovy i metody
izucheniya [Populations of rare plants: theoretical
foundations and methods of study]. Sumy. 439 p. (In
Russ.).



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


