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Обоснование. Популяционно-онтогенетические исследования важны для 
оценки состояния естественных экосистем, выявления и мониторинга ох-
раняемых природных территорий, формирования и ведения Красных книг на 
уровне регионов и России в целом, описания экологических и биологических 
показателей видов растений. Вид Tulipa biflora рекомендован к охране в Кал-
мыкии и многих других регионах России.

Цель. Изучение изменчивости онтогенетической структуры ценопопуя-
ций T. biflora в Калмыкии.

Материалы и методы. Исследования проводили в 10  видовых популяциях T. 
biflora произраставших в Прикаспийской низменности и на Ергенинской возвы-
шенности в пределах республики  Калмыкия вегетационных сезонов 2016-2018 гг. 

Онтогенетическую структуру ценопопуляций изучали с использованием 
классических популяционно-онтогенетических подходов и методов [8, 11, 
13-15 и др.]. Способность ценопопуляции к самовозобновлению оценивали с 
помощью индекса восстановления Iв [14], индекса возрастности (Δ) [11] и 
индекса эффективности (ω) [1]. 

Результаты. В трехлетний период исследования в 10 популяциях T. biflora 
в условиях Калмыкии определены частоты встречаемости растений разных 
возрастных состояний, построены онтогенетические спектры популяций и 
базовые спектры вида. Посредством вычисления ряда индексов определены 
онтогенетические типы популяций. 
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Заключение. Возрастная структура ценопопуляций T. biflora в условиях 
Калмыкии весьма динамична, по соотношению возрастных групп она сильно 
варьирует, но укладывается в 1–3 онтогенетических типа по годам. 
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тура ценопопуляции; отногенетический тип ценопопуляции; базовый онто-
генетический спектр ценопопуляции
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VARIABILITY OF THE ONTOGENETIC STRUCTURE 
OF THE COENOPOPULATIONS OF TULIPA BIFLORA 

PALL. (LILIACEAE) IN KALMYKIA

N.Ts. Lidzhieva, A.S. Ochirova, Zh.V. Ovadykova

Background. Population-ontogenetic studies are important for assessing the state 
of natural ecosystems, identifying and monitoring protected natural areas, forming 
and maintaining Red Books at the level of Regions of Russia as a whole, describing 
ecological and biological indicators of plant species. The species Tulipa biflora is 
recommended for protection in Kalmykia and many other regions of Russia.

Purpose. Study of the variability of the ontogenetic structure of T. biflora 
coenopopulations in Kalmykia.

Materials and methods. The research was carried out in 10 species popula-
tions of T. biflora growing in the Caspian lowland and on the Ergeninsky upland 
within the republic of Kalmykia during the growing seasons of 2016-2018. The 
ontogenetic structure of coenopopulations was studied using classical popula-
tion-ontogenetic approaches and methods [8, 11, 13-15 и др.]. The ability of the 
coenopopulation to self-renewal was assessed using the recovery index Ib [14], 
the age index (Δ) [11] and the efficiency index (ω) [1].

Results. During the three-year study period in 10 populations of T. biflora 
in the conditions of Kalmykia, the frequency of occurrence of plants of different 
age conditions was determined, ontogenetic spectra of populations and basic 
spectra of the species were constructed. By calculating a number of indices, the 
ontogenetic types of populations are determined.
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Conclusion. The age structure of T. biflora cenopopulations in the conditions 
of Kalmykia is very dynamic, the ratio of age groups varies greatly, but fits into 
1-3 ontogenetic types by year.

Keywords: Tulipa biflora; coenopopulation; ontogenetic structure of coeno-
population; ontogenetic type of coenopopulation; basic ontogenetic spectrum of 
coenopopulation
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Введение
Проблема сохранения биологического разнообразия и естественных 

природных комплексов предполагает также изучение видовых популяций 
растений [11, 16]. Популяционно-онтогенетические исследования, по мне-
нию многих авторов, имеют большое значение для оценки состояния есте-
ственных экосистем, выявления и мониторинга охраняемых природных 
территорий, формирования и ведения Красных книг на уровне регионов 
и России в целом, описания экологических и биологических показателей 
видов растений и т.д. [17-20].

Исследование онтогенетической структуры ценопопуляций видов из 
семейства Liliaceae приобретает особую актуальность в связи с возраста-
ющим антропогенным воздействием. Одним из видов рода Tulipa, реко-
мендованных к охране в Калмыкии и многих других регионах, является 
тюльпан двуцветковый – Tulipa biflora Pall., входящий в состав секции 
Eriostemonas [10, 12, 6]. T. biflora понтически-казахстанский степной вид, 
ранневесенний луковичный эфемероид [4, 5]. 

В настоящее время в литературе имеются данные об онтогенетической 
структуре некоторых видов из рода Tulipa [2, 3 и др.]. Объект нашего иссле-
дования – T. biflora, является ранневесенним первоцветам, зацветает уже в 
первых числах апреля, в связи с этим по нему есть только информация опи-
сательного характера в определителях и Красных книгах [4, 5, 6, 12 и др.]. 

Научная новизна данного исследования определяется тем, что изучение 
T. biflora на популяционном уровне ранее не проводилось, а данные о базо-
вых онтогенетических спектрах, основанных на репрезентативных объемах 
выборок популяций видов рода Tulipa единичны, еще более редко анализиру-
ется варьирование по годам тем более. В настоящей работе полученные ранее 
данные по онтогенетической структуре двух ценопопуляций T. biflora на тер-
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ритории биосферного заповедника «Черные земли» расширены трехлетними 
исследованиями по всей территории Калмыкии [7]. Это позволило впервые 
для T. biflora построить базовый спектр вида, как обобщенную характеристи-
ку динамического равновесного состояния популяций, к которому они стре-
мятся после отклонений, вызванных влиянием внешних воздействий. 

Цель исследования: изучение изменчивости онтогенетической струк-
туры ценопопуяций T. biflora в Калмыкии.

Материалы и методы исследования
Исследования проводили в 10 видовых популяциях T. biflora, из кото-

рых 5 (ценопопуляции № 1 – № 5) находились в Прикаспийской низмен-
ности, 5 (ценопопуляции № 6 – № 10) – на Ергенинской возвышенности 
в вегетационные сезоны 2016–2018 гг. (табл. 1). 

Таблица 1.
Локалитет, фитоценотическая приуроченность ценопопуляций T. biflora              

на территории Калмыкии 
Ценопопуляция

Название растительного сообщества
№ Локалитет

1. пос. Барун Луковичномятликово – типчаково – ковылково - лерхополын-
ное (Artemisia lerchiana - Stipa lessingiana - Festuca valesiaca 
- Poa bulbosa)

2. пос. Чом-
пот

Разнотравно – луковичномятликово - полынное (Artemisia - 
Poa bulbosa - Mixteherbosa)

3. село Ца-
ган-Аман

Луковичномятликово - лерхополынное (Artemisia lerchiana - 
Poa bulbosa)

4. пос. Утта Эфемерово - луковичномятликово - полынное (Artemisia - Poa 
bulbosa - Ephemerosa)

5. пос. Хул-
хута

Луковичномятликово - лерхополынное (Artemisia lerchiana - 
Poa bulbosa)

6. с. Малые 
Дербеты

Ромашниково - луковичномятликово - чернополынное (Arte-
misia pauciflora - Poa bulbosa - Tanacetum achilleifolium)

7. пос. Год-
жур 

Луковичномятликово - вострецово - чернополынное (Artemis-
ia pauciflora-Leymus ramosus - Poa bulbosa)

8. пос. 
Обильное

Злаково - прутняково - лерхопролынное (Artemisia lerchiana - 
Kochia prostrata - Poaceta)

9. пос. За-
падный

Разнотравно - злаково - прутняково - лерхополынное (Arte-
misia lerchiana - Kochia prostrata - Poaceta –Mixteherbosa)

10. пос. 
Ут-Сала

Разнотравно - злаково - лерхополынное (Artemisia lerchiana - 
Poaceta –Mixteherbosa)
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Возрастные состояния T. biflora, изучали на живом материале, при-
меняя классические популяционно-демографические подходы и методы 
(Работнов, 1950; Уранов, 1975; Ценопопуляции растений …, 1976, 1977, 
1988 и др.). В каждой из 10 популяций случайным образом закладывали 
трансекту из 10 участков размером 50 х 50 кв. см. В пределах этих участков 
производили прижизненный учет возрастных состояний особей для по-
строения онтогенетических спектров популяций [13]. Способность цено-
популяции к самовозобновлению оценивали с помощью ряда показателей. 

Индекс восстановления (Iв) рассчитывали по формуле:
Iв = ∑ j → v / ∑ g1 → g3,

где ∑ j → v – сумма особей прегенеративного периода, ∑ g1 → g3 – сумма 
особей генеративного периода [14]. 

Коэффициент возрастности (Δ) определяли по формуле:
Δ = Σ Ki mi / Σ Ki,

где Σ Ki − сумма растений всех возрастных состояний, mi − возрастность 
особей [11]. 

Среднюю энергетическую эффективность популяции (ω), или индекс 
эффективности определяли как средневзвешенное значение величин ei и 
рассчитывали по формуле

ω = Σ ni ei / Σ ni,
где ni – абсолютное число растений i-го возрастного состояния, ei – эф-
фективность, Σ ni – общее число растений [1]. Для определения типа нор-
мальных популяций использовали классификацию «дельта-омега» [1]. 
Она основана на совместном использовании индексов возрастности Δ и 
эффективности ω.

Результаты исследования 
Принадлежность T. biflora к жизненной форме луковичных эфемеро-

идов обусловливает то, что из четырех выделяемых Т.А. Работновым пе-
риодов онтогенеза [8] визуально отмечаются только 2: прегенеративный 
период с четырьмя и генеративный период – в двумя возрастными состо-
яниями. В ценопопуляциях T. biflora с разной частотой встречались особи, 
находящиеся в возрастных состояниях проростков (р), ювенильных (j), 
имматурных (im), виргинильных (v), молодых генеративных (gl), зрелых 
генеративных (g2). При этом возрастные спектры всех исследованных це-
нопопуляций одновершинные и максимумы частоты в них приходились 
на виргинильных и зрелых генеративных особей. В 2016 году в ценопо-
пуляциях № 2 – № 8 максимальны частоты встречаемости генеративных 
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особей (32,6–82,5%), в ценопопуляциях № 1, № 9, № 10 – виргинильных 
особей (38,9–47,9%) (рис. 1).

Рис. 1. Онтогенетический спектр ценопопуляций Tulipa biflora в 2016 году

В 2017 году частота генеративных особей была наибольшей (37,5–
58,1%) в восьми из десяти исследованных ценопопуляций T. biflora , толь-
ко в ценопопуляциях № 1 и № 9 преобладали по частоте виргинильные 
особи (4,5% и 40,0% соответственно) (рис. 2). 

Рис. 2. Онтогенетический спектр ценопопуляций Tulipa biflora в 2017 году
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В 2018 году число популяций, в которых максимальная частота прихо-
дилась на генеративных особей уменьшилась до шести (популяции №4-
№9), что сопровождалось соответственно увеличением числа популяций 
(ценопопуляции №1-№3, №10), в которых максимум (35,1–58,7%) прихо-
дился на виргинильных особей (рис. 3).

Рис. 3. Онтогенетический спектр ценопопуляций Tulipa biflora в 2018 году

Обсуждение результатов
Онтогенетические спектры ценопопуляций T. biflora в трехлетний период 

исследования были сопоставлены с такими показателями погоды, как сред-
немесячные температура и сумма осадков первых четырех сесяцев года, от 
которых особенно зависит рост и развитие растений вида. Среднемесячные 
температуры в местах произрастания ценопопуляций T. biflora в период иссле-
дования понижались от 2016 году к 2018 году. Среднемесячная сумма осадков 
в местах обитания половины ценопопуляций (№ 1-№ 3, № 7, № 8) имела та-
кую же динамику, как у температуры, в остальных она была другой, но в 80% 
случаев наименьший объем осадков выпадал в 2018 году (табл. 2) .

Таблица 2.
Среднемесячные температура и сумма осадков января-апреля                                      

по данным архива погоды сайта www.rp.5.ru

Ценопопуляция
Температура (0С) Сумма осадков (мм)

2016 г. 2017 г. 2018 г. 2016 г. 2017 г. 2018 г.
№ 1 4,2 1,2 -0,1 26,9 35,0 18,9
№ 2 6,6 1,3 -0,1 29,1 41,4 18,9
№ 3 4,1 1,2 -0,7 33,7 42,9 30,8
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№ 4 3,7 2,4 0,9 17,8 42,9 25,6
№ 5 5,3 1,6 0,9 25,89 39,5 25,6
№ 6 4,2 1,3 -0,7 26,2 38,5 53,5

№ 7, №8 3,7 1,1 -0,2 28,2 35,2 36,7
№ 9 3,2 1,1 0,5 22,3 21,2 26,4
№ 10 4,0 2,0 1,8 23,5 34,0 21,9

Такое состояние основных показателей погоды отразилось на онто-
генетической структуре ценопопуляций T. biflora. При анализе частоты 
встречаемости особей генеративного периода выявлено, что в 2018 году 
она меньше, чем в 2016 году в ценопопуляции № 1 на 4,2%, в ценопопуля-
ции № 2 на 37,2% (t diff = 4,52, при Р<0,001), в ценопопуляции № 3 на 21,8% 
(t diff = 3,34, при Р<0,01), в ценопопуляции № 4 на 9,9%, в ценопопуляции 
№ 5 на 13,6%, в ценопопуляции № 6 на 21,4% (tdiff = 3,75, при Р<0,01), в 
ценопопуляции № 7 на 29,6% (t diff = 4,14, при Р<0,001) , в ценопопуляции 
№ 8 на 44,6% (t diff = 7,20, при Р<0,001) , в ценопопуляции № 9 на 15,9% 
(t diff = 2,51 при Р<0,05) , в ценопопуляции № 10 – на 5,5%. В отношении 
растений прегенеративного возрастного периода соответственно отмечали 
обратное – их частота в 2018 году была больше, чем в 2016 году.

Все исследованные ценопопуляции T. biflora в условиях Калмыкии по 
классификации Т.А. Работнова [8], с последующим дополнением Л.П. Рыси-
ной и Т.Н. Казанцевой [9] были отнесены к нормальным неполночленным. 
В ходе определения типа ценопопуляций по классификации Л.А. Животов-
ского [1] были вычислены индексы возвратности и индексы эффективности. 
Во всех пяти исследованных в Прикаспийской низменности ценопопуляций 
значение индекса возрастности постепенно уменьшался от 0,233–0,337 в 
2016 г. до 0,207–0,250 в 2018 году, аналогично индекс энергетической эффек-
тивности снижался от 0,564–0,803 в 2016 г. до 0,503–0,585 в 2018 г. Однако 
при этом способность ценопопуляций T. biflora в восстановлению, исходя 
из значений индекса Iв, в 2018 году была наибольшей (табл. 3).

Самая северная из пяти ценопопуляций T. biflora с Прикаспийской низ-
менности – ценопопуляция № 1, относилась в трехлетний период иссле-
дования к типу «молодая». Ценопопуляция № 2 в 2016 г. была отнесена 
к типу «зрелая», в 2017 г. – к типу «зреющая». Остальные три ценопопу-
ляции, приуроченные к данной крупной морфоструктуре в пределах тер-
ритории Республики, в первые два года исследования относились к типу 
«зреющая», а в последний год исследования все пять ценопопуляций опре-
делялись как «молодые».
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Таблица 3.
Значения индексов восстановления (Iв), возрастности (Δ), энергетической      

эффективности в ценопопуляциях Tulipa biflora в Прикаспийской низменности 
Ценопопуляция Год Iв Δ ω Тип популяции

№ 1
2016 1,88 0,233 0,564 молодая
2017 1,89 0,230 0,558 молодая
2018 2,28 0,207 0,503 молодая

№ 2
2016 0,43 0,377 0,803 зрелая
2017 0,97 0,309 0,702 зреющая
2018 2,07 0,231 0,581 молодая

№ 3
2016 0,87 0,296 0,689 зреющая
2017 1,16 0,277 0,645 зреющая
2018 2,15 0,211 0,546 молодая

№ 4
2016 0,90 0,307 0,702 зреющая
2017 0,59 0,349 0,763 зреющая
2018 1,33 0,242 0,565 молодая

№ 5
2016 0,79 0,314 0,689 зреющая
2017 0,81 0,319 0,720 зреющая
2018 1,46 0,250 0,585 молодая

На Ергенинской возвышенности в большинстве исследованных цено-
популяций T. biflora, за исключением ценопопулции № 9, значение индекса 
возрастности постепенно снижалось от 0,240–0,430 в 2016 г. до 0,217–
0,266 в 2018 году, аналогично индекс энергетической эффективности сни-
жался от 0,569–0,888 в 2016 г. до 0,524–0,594 в 2018 г. (табл. 4).

Таблица 4.
Значения индексов восстановления (Iв), возрастности (Δ),                                      

энергетической эффективности (ω) в ценопопуляциях Tulipa biflora                                                                                                                            
на Ергенинской возвышенности

Ценопопуляция Год Iв Δ ω Тип ценопопуляции

№ 6
2016 0,63 0,341 0,734 зреющая
2017 0,93 0,312 0,705 зреющая
2018 1,10 0,266 0,594 молодая

№ 7
2016 0,39 0,391 0,831 зрелая
2017 0,72 0,329 0,718 зреющая
2018 1,35 0,260 0,599 молодая

№ 8
2016 0,21 0,430 0,888 зрелая
2017 0,52 0,368 0,796 зрелая
2018 1,64 0,238 0,555 молодая
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№ 9
2016 2,07 0,226 0,550 молодая
2017 1,69 0,239 0,562 молодая
2018 2,19 0,200 0,477 молодая

№ 10
2016 1,72 0,240 0,569 молодая
2017 1,67 0,232 0,534 молодая
2018 2,00 0,217 0,524 молодая

Способность ценопопуляций T. biflora к восстановлению на Ергенини-
ской возвышенности, как показывает динамика индекса Iв, в 2018 году по 
сравнению с двумя предыдущими годами была наибольшей. 

На Ергенинской возвышенности в 2016 г. и 2017 г. ценопопуляции № 
6 - № 8, произрастающие в ее северной части и территориально более 
близкие к Прикаспийской низменности, относились к типам «зрелая» и 
«зреющая», в то время как ценопопуляции № 9 и № 10 в этот период от-
носились к типу «молодая». В 2018 году все исследованные на Ергенях 
ценопопуляции, также как в Прикаспийской низменности относились к 
типу «молодая» (табл. 4). 

Данные возрастных спектров десяти исследованных ценопопуляций 
T. biflora в трехлетний период исследования были использованы для по-
строения базового спектра ценопопуляций T. biflora для Калмыкии. Усред-
ненный для трех лет исследования базовый спектр был правосторонним, 
имел пик на генеративных особях (рис. 4). 

Характер базового спектра определяется биологическими характери-
стиками вида. В период нашего исследования отмечали изменения в пре-
делах зоны базового спектра по годам. В 2016 г. в базовом спектре очень 
«узкая» зона проростков и ювенильных особей и особенно широка зона 
генеративных особей. В 2017 г. ширина зоны этих возрастных состояний 
больше и, соответственно, уже зона генеративных особей.

Базовый спектр этих двух лет исследований совпадает с усредненным 
многолетним базовым спектром – он правосторонний, с максимумом на 
генеративных особях. При усреднении данных за три года исчезло своео-
бразие базового спектра, выявленного в 2018 г. В нем наиболее широкой 
была зона виргинильных растений. Большие размеры зоны виргинильных 
растений в базовом спектре T. biflora обусловлены, с одной стороны, боль-
шей длительностью данного возрастного состояния в онтогенезе растений. 
С другой стороны, специфика базового спектра скоррелирована с особен-
ностями погодных условий данного года, более низкими значениями сред-
ней температуры января-апреля.
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Рис. 4. Базовые спектры ценопопуляций Tulipa biflora : 1. 2016 год;                                    
2. 2017 год; 3. 2018 год; 4. Усредненный базовый спектр (2016-2018 гг.);                                                                                                                           

p – проростки; j – ювенильные особи; im – имматурные особи;                                                            
v – виргинильные особи; g – генеративные особи

Полученные данные согласуются с данными, имеющимися в литерату-
ре для других видов рода. Так на Южном Урале для Tulipa biebersteiniana 
отмечали усредненный возрастной спектр одновершинный, полночлен-
ный, с высокой долей виргинильных особей, для T. patens – полночленный, 
с высокой долей виргинильных и генеративных особей и T. riparia – од-
новершинный, неполночленный (отсутствуют проростки и ювенильные 
особи), с высокой долей виргинильных и низкой долей генеративных осо-
бей [2]; в Саратовской области для T. gesneriana – на имматурных и гене-
ративных особях [3]. П нашем исследовании для T. biflora подтверждена 
возможность изменения базового спектра в зависимости от погодных ус-
ловий года произрастания. 

Заключение
Возрастная структура ценопопуляций T. biflora в условиях Калмыкии 

весьма динамична, по соотношению возрастных групп сильно варьирует, 
но укладывается в 1–3 онтогенетических типа по годам. Динамику частоты 
встречаемости растений разных возрастных состояний можно рассматри-
вать, на наш взгляд, как адаптивную реакцию популяции, как целостной 
системы, на условия, складывающиеся в годы ее произрастания.
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