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Изучена онтогенетическая структура и дана оценка состояния 4-х ценопопуляций галофита Limoni-
um gmelinii (Willd.) Kuntze (Plumbaginaceae) в Республике Хакасия. Установлено, что исследованные
ценопопуляции развиваются устойчиво. В солонцеватой степи, в условиях низкого общего проек-
тивного покрытия и достаточного увлажнения, формируется левосторонний тип онтогенетическо-
го спектра; на слабозасоленном или почти незасоленном (массовая доля солей в сухой почве не пре-
вышала 0.03%) субстрате задернованных степных и луговых сообществ при разных режимах увлаж-
нения – центрированный онтогенетический спектр. На основе комплекса организменных и
популяционных признаков установлено, что своего оптимального состояния особи и ценопопуля-
ции L. gmelinii достигают на слабозасоленных и практически незасоленных почвах в холоднополын-
но-злаковой и полынной настоящих степях. В условиях разнотравно-вейникового остепненного
луга при слабом засолении, но сильном задернении и недостатке влаги, оптимум не наблюдается,
уровень состояния ценопопуляции существенно снижается. При сильном засолении почвенного
субстрата, слабой конкуренции со стороны сопутствующих видов и достаточном увлажнении сумма
баллов организменных и популяционных признаков имеет среднее значение.
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Исследования биологии и популяционной ор-
ганизации отдельных видов растений на террито-
рии Республики Хакасия, проводятся долгое вре-
мя [1–9]. Несмотря на это, растения засоленных
местообитаний остаются практически не изучен-
ными в популяционно-онтогенетическом отно-
шении. Учитывая, что виды галофитных сооб-
ществ выступают своеобразным индикатором
“качества среды” и позволяют отследить процес-
сы изменения экологической обстановки регио-
на [10], изучение состояния их природных цено-
популяций крайне актуально и становится одним
из решающих аспектов в сохранении биологиче-
ского разнообразия.

Исследование посвящено изучению характер-
ного галофита Хакасии из семейства Plumbaginace-
ae (Свинчатковые) – кермеку Гмелина Limonium
gmelinii (Willd.) Kuntze (рис. 1). Это многолетнее
травянистое каудексообразующее поликарпиче-
ское растение с розеточной симподиальной моде-
лью побегообразования [12]. Большая часть ареа-
ла L. gmelinii находится на территории России, где
он занимает пространство от бассейна нижней

Волги на западе до Байкальской Сибири на во-
стоке [13, 14]. Вне России произрастает в юго-во-
сточной части Средней Европы, Казахстане,
Кыргызстане, Западном Китае и Монголии [15, 16].
L. gmelinii – эугалофит, эвритопный вид, предпо-
читающий солончаковатые луга, берега соленых
озер и морские побережья, засоленные пониже-
ния [14, 17, 18]. В Сибири наиболее часто встреча-
ется на галофитных вариантах солонцеватых
остепненных лугов лесостепной зоны, в разно-
травно-полынно-мелкодерновинных солонцева-
тых степях степной и южной части лесостепной
зон. Входит в состав ассоциаций Limonio gmelini–
Phleetum phleoides (Artemisia nitrosa Weber ex Stechm.,
A. laciniata Willd., Limonium gmelinii, Puccinellia te-
nuissima (Krecz.) Pavlov), Limonio gmelini–Stipetum
capillatae (Artemisia nitrosa, Limonium gmelinii, Puc-
cinellia tenuissima) [19]. Отмечен во флористически
бедных сообществах ассоциации Suaedetum cor-
niculatae Burzeva in Mirkin et al. 1992 (Suaeda cornic-
ulata (C. A. Mey.) Bunge, Artemisia nitrosa, Hordeum
brevisubulatum (Trin.) Link, Plantago salsa Pall.) во-
круг озер в виде небольших групп в местах выпаса
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в депрессиях на лугово-солончаковых почвах и
солончаках, а также на участках солончаков среди
орошаемых лугов [20].

В литературе представлены сведения об анато-
мическом строении эпидермы листьев и стеблей
L. gmelinii [21, 22], морфологической изменчиво-
сти надземных частей растения [23, 24], а также
его биологически активных веществах [25, 26].
Описание жизненной формы и онтогенеза
L. gmelinii, изучение онтогенетической структу-
ры его ценопопуляций ранее было проведено в
условиях Алтайского края А.Ю. Асташенковым
и А.В. Гребенюком [12]. Сведения о структуре и
состоянии ценопопуляций вида на территории
Республики Хакасия отсутствуют.

Цель работы – изучение онтогенетической
структуры и состояния ценопопуляций L. gmelinii
в Республике Хакасия.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В Усть-Абаканском и Алтайском р-нах Хакасии

в 2022 г. было исследовано четыре ценопопуляции
(ЦП) L. gmelinii. Согласно геоботаническому райо-
нированию республики, эти районы относятся к
Приабаканскому степному и Койбальскому пред-
горно-степному округам провинции Минусин-
ской котловины и характеризуются засушливым
континентальным климатом (средняя температу-
ра июля 18.6 °C, января –20 °C) со среднегодовым
количеством осадков от 250 до 350 мм [27]. Геобо-
танические описания сообществ выполняли по
общепринятой методике [28]. Латинские назва-
ния видов растений приведены согласно сводке
The Plant List [29]. Тип и степень засоленности
почв определяли с помощью почвенной экспресс
лаборатории “Крисмас+”. Определение pH соле-
вой почвенной вытяжки выполняли при помощи
электронного pH метра Testo 206.

ЦП 1 – Усть-Абаканский р-н, окр. с. Капчалы,
небольшое возвышение на берегу оз. Камышовое
с юго-западной стороны. Кермеково-чиевая со-
лонцеватая степь (Stipa splendens Trin., Limonium
gmelinii). Общее проективное покрытие (ОПП)
травостоя – 40%, проективное покрытие (ПП)
L. gmelinii – 10%, на долю открытых участков поч-
вы приходилось до 45%. Тип засоления сульфат-
ный (массовая доля сульфатов в сухой почве –
1.73%). Уровень pH почвенного раствора – 8.89
(щелочная среда).

ЦП 2 – Алтайский р-н, окр. с. Подсинее, вы-
ровненный участок в 25–50-ти м от проезжей ча-
сти дороги. Разнотравно-вейниковый остепнен-
ный луг (Calamagrostis purpurea (Trin.) Trin., Limo-
nium gmelinii, Achillea asiatica Serg., Linaria vulgaris
Mill). ОПП травостоя до 70%, ПП вида – 15%, от-
крытые участки почвы – 16%. Почва слабозасо-
ленная (массовая доля сульфатов, хлоридов и гид-

рокарбонатов в сухой почве не более 0.12%), среда
почвенного раствора слабощелочная (pH 7.36).

ЦП 3 – Усть-Абаканский р-н, окр. с. Москов-
ское, выровненный участок с небольшими пони-
жениями в 1–1.5 км северо-западнее Хутора № 12.
Холоднополынно-злаковая настоящая степь (Cal-
amagrostis epigeios (L.) Roth., Puccinellia distans
(Jacq.) Parl., Artemisia frigida Willd.). ОПП траво-
стоя – 65%, ПП вида – 15%, открытые участки
почвы – 15%. Почва слабозасоленная (массовая
доля сульфатов, хлоридов и гидрокарбонатов в
сухой почве не превышала 0.10%), слабощелоч-
ная (pH 7.13).

ЦП 4 – Алтайский р-н, окр. д. Лукьяновка, в
100–150 м от оз. Малая Куринка. Полынная на-
стоящая степь с доминированием Artemisia frigida.
Вблизи растительного сообщества заросли Spi-
raea hypericifolia L. Изучаемый вид произрастал на
открытом выровненном участке, его проективное
покрытие не превышало 13%. ОПП травостоя –
50%, открытые участки почвы – 30%. Почвы
практически незасоленные (массовая доля хло-
ридов, сульфатов и гидрокарбонатов в сухой поч-
ве не более 0.03%), среда почвенного раствора
нейтральная (pH 6.97).

Рис. 1. Limonium gmelinii (автор фотографии: А.В. Гре-
бенюк) [11]. 
Fig. 1. Limonium gmelinii (photo by A.V. Grebenjuk) [11].
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Структуру ценопопуляций изучали с исполь-
зованием популяционно-онтогенетического под-
хода [30–36]. За счетную единицу принимали
особь семенного происхождения. На основе све-
дений об онтогенезе L. gmelinii, представленных в
работе А.Ю. Асташенкова и А.В. Гребенюка [12],
выделены следующие онтогенетические состоя-
ния: ювенильное (j), имматурное (im), вирги-
нильное  молодое генеративное (g1), зрелое ге-
неративное (g2), старое генеративное (g3), субсе-
нильное (ss), сенильное (s). Онтогенетический
спектр ЦП строили на основании данных, полу-
ченных с 10–17 площадок размером 1м2.

Для характеристики онтогенетической струк-
туры ЦП использовали общепринятые демогра-
фические показатели: индекс восстановления
(Iв) – отношение числа особей прегенеративных
онтогенетических состояний к числу особей гене-
ративных состояний [36]; индекс генеративности
(Iген) – отношение числа особей генеративных
состояний к сумме особей всех онтогенетических
состояний [37]; индекс старения (Iст) – отноше-
ние числа старых особей к сумме особей всех со-
стояний [38]. Индекс возрастности определяли
по формуле [32]:

где mi – возрастность особей i-го онтогенетиче-
ского состояния, ni – число особей i-го состоя-
ния, N – общее число особей в ценопопуляции;
индекс эффективности [39] – по формуле:

где ei – относительная эффективность потребле-
ния энергии особями i-го онтогенетического со-
стояния, ni – число особей i-го состояния, N – об-
щее число особей в ценопопуляции.

Для определения типа ценопопуляций исполь-
зовали классификацию “дельта–омега” Л.А. Живо-
товского [39]. При расчете экологической плот-
ности ЦП учитывали количество особей на едини-
цу обитаемого пространства [40]. Для выявления
межпопуляционных различий плотности ЦП при-
меняли бутстреп-метод, а именно преобразова-
ние [38]:

где X – средняя плотность ценопопуляции, n – чис-
ло растений на площадке.

Под эффективной плотностью ценопопуля-
ций понимали число зрелых генеративных расте-
ний с нагрузкой на ресурсы среды, эквивалент-
ной нагрузке ценопопуляции в целом. Для расче-
та эффективной плотности определяли сумму
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эффективностей потребления энергии растения-
ми разных онтогенетических состояний на еди-
ницу обитаемого пространства [39].

Состояние ЦП оценено по комплексу орга-
низменных и популяционных признаков соглас-
но методике Л.Б. Заугольновой [35]. В качестве
организменных признаков были выбраны: число
генеративных и вегетативных побегов (шт.), длина
цветоноса (см), биомасса взрослой особи надзем-
ная и подземная (воздушно-сухая) (г), репродук-
тивное усилие (РУ) особи (%); в качестве популя-
ционных признаков – доля особей прегенератив-
ных состояний  (%), доля особей молодого и
зрелого (g1–g2) генеративного состояний (%), об-
щая биомасса особей (воздушно-сухая) на едини-
цу площади (г/м2), плотность особей (экз./м2), эф-
фективная плотность ценопопуляции (экз./м2).
Все организменные параметры определяли у рас-
тений, находящихся в зрелом генеративном со-
стоянии. Так как особи старого генеративного,
субсенильного и сенильного состояний быстро
погибают, эти онтогенетические группы не учи-
тывали при оценке состояния ценопопуляций.
Под репродуктивным усилием особи понимали
долю массы генеративных органов от общей
биомассы растений. При выборе признаков учи-
тывались их информативность и сила корреляци-
онного взаимодействия [41]. При проведении
корреляционного анализа использовали коэффи-
циент ранговой корреляции Спирмена [42].

Для общей оценки состояния ценопопуляций
диапазон значений каждого признака разбивали
на пять классов с присвоением балла; минималь-
ный балл соответствовал минимальным показа-
телям. Результаты представляли в виде лепестко-
вых диаграмм. Состояние каждой исследованной
ЦП оценивали на основе суммы баллов по каждо-
му признаку. При сравнении величин организ-
менных признаков достоверность различий опре-
деляли по t-критерию Стьюдента (95%-ный уро-
вень значимости) [42].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ геоботанических описаний сообществ
с участием L. gmelinii, гербарных коллекций Цен-
трального сибирского ботанического сада СО
РАН, г. Новосибирск (NS), Московского госу-
дарственного университета им. М.В. Ломоносо-
ва, г. Москва (MSU), Хакасского государственно-
го университета им. Н.Ф. Катанова, г. Абакан
(HGU) и литературных данных показал, что ме-
стообитания вида в Хакасии приурочены к засо-
ленным почвам настоящих степей, остепненных
и солончаковых лугов. Вид обладает довольно
широкой экологической амплитудой и произрас-
тает на почвах от практически незасоленных и
слабозасоленных до солончаков, при среде поч-

( )–j v
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венного раствора от нейтральной до щелочной
(6.97–8.89). И.А. Цаценкин [43] также отмечал
возможность произрастания вида в широком диа-
пазоне эдафических условий: от особо бедных до
сильносолончаковых почв.

У L. gmelinii на территории Хакасии, так же, как и
в условиях Алтайского края [12], формируется ком-
пактнокустистая многоглавокаудексовая жизнен-
ная форма (далее термины “биоморфа” и “жизнен-
ная форма” используются в качестве синонимов).
При описании онтогенеза L. gmelinii установлено,
что зрелые генеративные особи этой биоморфы
представлены компактным разветвленным ку-
стом. Побеги возобновления ди-, три- и полицик-
лические. Они развертываются из почек послед-
них метамеров розеточного побега или из почек
предыдущего годичного прироста. Нереализован-
ные почки становятся спящими. Каудекс много-
главый компактный, состоит из системы симпо-
диальных резидов разного порядка.

Онтогенез полный. Размножение особей осу-
ществляется только семенным путем. Продолжи-
тельность их жизни не менее 20 лет. Однако в
определенных условиях темпы развития меняют-
ся. Так, например, погодичная неустойчивость
прибрежных экотопов и внезапный характер из-
менений режимов увлажнения и засоления при-
водят к значительному сокращению (до 2–5 лет)
генеративного и отсутствию постгенеративного
периодов. Продолжительность индивидуального
развития в таких случаях не более 6–10 лет [12].

Исходя из биологических особенностей (быст-
рые темпы развития особей в прегенеративном и
постгенеративном периодах, замедленные темпы
развития в зрелом генеративном состоянии) и
способа размножения вида, характерный онтоге-
нетический спектр ЦП определяется нами как
центрированный. Исследованные ЦП L. gmelinii
по классификации Т.А. Работнова [31] относятся
к нормальному типу, являются полночленными
(ЦП 1) и неполночленными (ЦП 2–4). В непол-
ночленных ЦП отсутствуют особи, находящиеся
в ювенильном и/или субсенильном и сенильном
состояниях. В зависимости от эколого-фитоце-
нотических условий онтогенетическая структура
ЦП L. gmelinii имеет различные варианты и отли-
чается демографическими показателями.

В ЦП 1, изученной в условиях кермеково-чие-
вой солонцеватой степи на берегу озера, спектр
левосторонний с абсолютным максимумом на
особях виргинильного онтогенетического состо-
яния (32.8%) (рис. 2). Периодические подтопления
в весенний период приводят к низкому общему
проективному покрытию травостоя (не превышает
40%) и разреженному расположению крупнодер-
новинного злака Stipa splendens. В условиях доста-
точного увлажнения на открытых участках почвы
(до 45%) увеличивается вероятность появления

проростков, выживания ювенильных и имматур-
ных особей вида и их последовательный переход в
виргинильное онтогенетическое состояние. Ин-
декс восстановления высокий (Iв = 2.56). Одно-
временно с этим повышенный уровень засоления
и увлажнения вызывает быстрое старение и ги-
бель взрослых особей L. gmelinii из-за процессов
разложения подземной части, что находит отра-
жение в онтогенетическом спектре, и, как след-
ствие, определяет низкие значения индексов ге-
неративности (Iген = 0.28) и старения (Iст = 0.12).
Поскольку значительная доля растений не до-
стигла зрелого генеративного состояния, индексы
возрастности (Δ) и эффективности (ω) невысокие
(0.24 и 0.42 соответственно). По классификации
Л.А. Животовского “дельта–омега” [39] ЦП явля-
ется молодой. Экологическая плотность в этих
условиях – 18.2 экз./м2. В ЦП особи распределе-
ны неравномерно – от 4 до 32 экз./м2, что связано
с расположением особей дерновинного злака Stipa
splendens. Наибольшая плотность L. gmelinii наблю-
дается на незадернованных участках.

ЦП 2 сформировалась в сообществе разнотрав-
но-вейникового остепненного луга, ЦП 3 и 4 – в
условиях холоднополынно-злаковой и полынной
настоящей степи. Общее проективное покрытие
в этих сообществах варьировало от 50 до 70%, а
проективное покрытие L. gmelinii не превышало
15%. ЦП 2–4 имеют абсолютный максимум на
зрелых генеративных особях, доля которых со-
ставляет от 49 до 79% (рис. 2). Такой тип спектра
обусловлен биологическими особенностями ви-
да. Накопление особей в зрелом генеративном
состоянии вызвано замедленными темпами их
развития (время пребывания в зрелом генератив-
ном состоянии может достигать 10 лет).

ЦП 2–4 по классификации “дельта–омега”
относятся к зрелым: показатели возрастности и
эффективности варьируют незначительно от 0.37
до 0.44 и от 0.79 до 0.91 соответственно. Индекс
генеративности (Iген = 0.76–0.89) гораздо выше,
чем в ЦП 1, но участие прегенеративных особей
ниже. Индекс восстановления не превышает 0.29.
Отсутствие проростков, ювенильных и низкая
доля имматурных особей L. gmelinii указывают на
элиминацию этих групп и плохие условия для
прорастания семян в предыдущие один–два года.
На появление и развитие подроста неблагоприят-
ное влияние оказывают эколого-фитоценотиче-
ские условия. Так, на остепненном лугу в ЦП 2
появление всходов и развитие молодых растений
L. gmelinii затруднено из-за доминирования Cal-
amagrostis purpurea (до 20%) и накопления ветоши
(до 14%).

Отрицательное влияние на развитие L. gmelinii
оказывает недостаточное увлажнение. Так, в ЦП 4,
изученной в полынной настоящей степи, несмот-
ря на наличие значительных по площади откры-
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тых участков почвы (до 30%), ювенильные и им-
матурные особи единичны или совсем отсутству-
ют. При более благоприятных фитоценотических
условиях, таких как снижение общего проектив-
ного покрытия и достаточное увлажнение, на-
блюдающееся в небольших понижениях (ЦП 3),
доля имматурных особей L. gmelinii увеличивает-
ся. Некоторое накопление виргинильных и моло-
дых генеративных растений L. gmelinii во всех ЦП
связано с более длительным их развитием и по-
следовательным переходом из одного состояния в
другое. Быстрые темпы старения и отмирания
особей в постгенеративном периоде часто приво-
дят к пропуску онтогенетических состояний в
правой части спектра, что отражается в понижен-
ных значениях индекса старения (0.01–0.08).

Распределение особей L. gmelinii по площад-
кам так же, как и в ЦП 1, варьирует в широких
пределах (ЦП 2 – от 3 до 24 экз./м2; ЦП 3 – от 6 до
24 экз./м2; ЦП 4 – от 7 до 29 экз./м2) и зависит от
степени задернованности. При увеличении плот-
ности злаков численность L. gmelinii снижается.
Так, экологическая плотность в ЦП 2 уменьшается
до 13.5 экз./м2, в ЦП 3 – до 15.4 экз./м2, а в ЦП 4 –
до 15.2 экз./м2. При этом в результате приведения

значений плотности по всем ЦП к нормальному
распределению при помощи бутстреп-метода
оказалось, что “генеральная” средняя плотность
всех ЦП варьирует незначительно – от 2.6 до
2.7 особей на площадку.

Сравнение полученных данных, по онтогене-
тической структуре ЦП L. gmelinii с результатами
А.Ю. Асташенкова и А.В. Гребенюка [12], позволи-
ло выявить различия в типах спектров. В Кулундин-
ской степи Алтайского края вид произрастает в
условиях повышенного засоления и формирует
компактнокустистую многоглавокаудексовую и
рыхлокустистую плагиотропно-многоглавокаудек-
совую жизненные формы. Онтогенетические спек-
тры ЦП компактнокустистой многоглавокаудексо-
вой жизненной формы полно- и неполночленные,
центрированные, бимодальные и левосторонние.
Центрированный тип спектра и его варианты
формировались в задернованных степных сооб-
ществах на солонцеватых почвах. Абсолютный
максимум приходился на особи зрелого генера-
тивного онтогенетического состояния, при этом
доля прегенеративной фракции в нем оставалась
значительной. В случае бимодального типа спек-
тра было отмечено два пика: абсолютный – на
имматурных особях и локальный – на зрелых ге-

Рис. 2. Онтогенетические спектры ценопопуляций Limonium gmelinii. 1–4 – номер ценопопуляции. По горизонтали –
онтогенетические состояния; по вертикали – доля особей разных онтогенетических состояний в ценопопуляциях (%).
Fig. 2. Ontogenetic spectra of Limonium gmelinii coenopopulations. 1–4 – coenopopulation number. X-axis – ontogenetic states;
y-axis – share of individuals of different ontogenetic states in coenopopulations (%).
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неративных особях. Левосторонний спектр, с
максимумом на имматурных особях, формиро-
вался на открытых солончаках в условиях повы-
шенного увлажнения. Как отмечают авторы, на-
копление зрелых генеративных особей в спектрах
связано с замедленными темпами развития в этом
состоянии. Численность молодых особей увели-
чивалась при хорошем семенном возобновлении,
повышенном увлажнении и незначительной доле
рыхлодерновинных злаков (Puccinellia cf. tenuissi-
ma). По классификации “дельта–омега” алтай-
ские ЦП молодые и зреющие (из-за значительной
доли молодых особей). В Хакасии исследования он-
тогенетической структуры ЦП L. gmelinii проведе-
ны в разных эколого-фитоценотических услови-
ях и режимах засоления почв. Стоит отметить, что
в кермеково-чиевой солонцеватой степи, в услови-
ях повышенного засоления, низкой конкуренции со
стороны сопутствующих видов и достаточного
увлажнения, так же, как и в ЦП Кулундинской сте-
пи, формируется неполночленный левосторонний
тип онтогенетического спектра. Однако абсолют-
ный максимум в спектре приходится на виргиниль-
ные особи. Все остальные хакасские ЦП располага-
лись в условиях высокого общего проективного
покрытия и незначительного засоления. Как и в
алтайских ЦП, изученных в условиях значитель-
ного задернения на солонцеватых почвах, тип их
спектра был центрированным. Однако при фор-
мировании такого спектра в Хакасии доля имма-
турных, виргинильных и молодых генеративных
растений не высока, что сдвигает тип ЦП в сто-
рону зрелого. Таким образом, изменение режима
засоления почвенного субстрата не сказывается
на типе спектра. На его формирование оказыва-
ют влияние только биологические особенности
L. gmelinii, проективное покрытие сопутствую-
щих видов и условия увлажнения.

Онтогенетическая структура с абсолютным
максимумом на зрелых генеративных особях
складывается в ЦП и у ряда других стержнекорне-
вых растений, произрастающих в засоленных ме-
стообитаниях: Althaea officinalis L. [44], Matthiola
fragrans (Fisch.) Bunge [45] и др. Авторы также от-
мечают, что, как правило, большая часть старых
особей быстро отмирает. Однако на сырых лугах
при увеличении общего проективного покрытия
в ЦП Althaea officinalis, в отличие от L. gmelinii, мо-
жет формироваться правосторонний тип спектра
с пиком на старых генеративных растениях, что
вызвано замедлением темпов их развития в этих
условиях. В ЦП Limonium tomentellum (Boiss.) Kun-
tze, розеточного каудексового поликарпического
растения-галофита, онтогенетические спектры ЦП,
в большинстве случаев, левосторонние с преобла-
данием виргинильных и/или молодых генератив-
ных растений [46]. Как указывают исследователи,
отсутствие ювенильных и/или имматурных рас-
тений в ЦП Althaea officinalis, Matthiola fragrans и

Limonium tomentellum типично и связано с особенно-
стями семенного возобновления и экологическими
условиями (характер и влажность субстрата, сте-
пень задернения и антропогенной нагрузки) мест
произрастания.

На основе комплексного подхода, предложен-
ного Л.Б. Заугольновой [35], оценено состояние
ЦП L. gmelinii в разных эколого-фитоценотиче-
ских условиях. Оценка состояния ЦП по организ-
менным признакам показала, что число генера-
тивных побегов достигает высоких значений (4 и
5 баллов соответственно) у особей L. gmelinii, про-
израстающих в холоднополынно-злаковой (ЦП 3)
и полынной (ЦП 4) настоящих степях. На остеп-
ненных лугах при увеличении общего проектив-
ного покрытия (до 70%) и сокращении свободных
участков почвы оценка этого показателя снижа-
ется до 3 баллов. В местообитаниях, характеризу-
ющихся повышенным засолением, число генера-
тивных побегов минимально (1 балл) (табл. 1, 2;
рис. 3). Признак “длина цветоноса” достигает
наибольших значений (4 и 5 баллов) в условиях
настоящих степей (ЦП 3 и 4), а минимальными по-
казателями характеризуются особи ЦП 2. В керме-
ково-чиевой солонцеватой степи (ЦП 1) длина цве-
тоносов имеет средние значения (3 балла).

В ЦП 2–4 L. gmelinii установлена тесная отри-
цательная связь (rs = –0.71, p < 0.05) между числом
вегетативных побегов и репродуктивным усили-
ем. Максимальные значения (5 баллов) репро-
дуктивного усилия отмечены в ЦП 2 и 4, при этом
число вегетативных побегов в них минимально,
оценка не превышает 2 баллов. В ЦП 3, напротив,
при наиболее высоком значении числа вегетатив-
ных побегов (5 баллов), репродуктивное усилие
соответствует 1 баллу (табл. 1, 2; рис. 3).

Как правило, в условиях сильного задернения
(на долю Calamagrostis purpurea в ЦП 2 приходится
около 20%) и, наоборот, при произрастании осо-
бей L. gmelinii на участках со значительным про-
центом открытой почвы, подверженных солнеч-
ной инсоляции (ЦП 4) и при недостатке влаги,
вегетативные побеги практически не развивают-
ся. Благодаря этому особям удается сохранить и
направить все свои ресурсы на увеличение репро-
дукции. В ЦП 1, несмотря на достаточное увлаж-
нение и низкое общее проективное покрытие
(40%), сильное засоление препятствует достиже-
нию максимальных значений репродуктивного
усилия и числа вегетативных побегов (оценка не
превышает 2 и 3 баллов соответственно).

Некоторые организменные признаки (“число
генеративных побегов”, “число вегетативных по-
бегов”, “длина цветоноса”) положительно корре-
лируют с биомассой особей L. gmelinii зрелого гене-
ративного состояния. В благоприятных условиях
обитания активно развиваются генеративные побе-
ги, увеличивается длина цветоносов, что приво-
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дит к возрастанию биомассы. Так, в ЦП 3 и 4 этот
показатель достигает соответственно максималь-
ных (5 баллов) и высоких (4 балла) значений. В
сильно засоленном местообитаниии масса особей
L. gmelinii также высокая (4 балла), что достигается
благодаря числу вегетативных побегов (3 балла) и
длине цветоносов (3 балла). При значительном за-
дернении и недостатке влаги (ЦП 2) биомасса у осо-
бей имеет оценку 1 балл.

Общая оценка состояния ЦП L. gmelinii по ор-
ганизменным признакам показала, что макси-
мальные суммарные значения (20 и 19 баллов со-
ответственно) наблюдаются в холоднополынно-
злаковой (ЦП 3) и полынной (ЦП 4) настоящих
степях на слабозасоленных и почти незасоленных
почвах. В первом случае за счет числа генератив-

ных и вегетативных побегов, длины цветоносов и
биомассы взрослых особей, а во втором – за счет
числа генеративных побегов, длины цветоносов,
биомассы взрослых особей и репродуктивного уси-
лия. У особей L. gmelinii в ЦП 2, изученной на раз-
нотравно-вейниковом остепненном лугу на слабо-
засоленном субстрате, значения организменных
показателей снижаются за исключением репродук-
тивного усилия (33.9%). В условиях сильного засо-
ления (доля сульфатов в сухой почве 1.73%) орга-
низменные признаки зрелых генеративных осо-
бей имеют промежуточные величины (общая
оценка 13 баллов).

Анализ состояния ЦП L. gmelinii по популяци-
онным параметрам показал, что доля прегенера-
тивных  и генеративных (g1–g2) особей зави-( )–j v

Таблица 1. Организменные и популяционные параметры Limonium gmelinii
Table 1. Organismic and population parameters of Limonium gmelinii

Примечание. 1 Данные приведены в виде M ± m/min–max. M – среднее арифметическое значение признака; m – ошибка
среднего арифметического; min–max – минимальное–максимальное значение признака.
Note. 1 The data are given as M ± m/min–max. M – arithmetic mean value of the character; m – error of the arithmetic mean; min–max –
minimum–maximum value of the character.

Признак
Character

Ценопопуляции Coenopopulations

1 2 3 4

Организменные признаки зрелых генеративных особей (g2)
Organismal characters of a mature generative individual (g2)

Число генеративных побегов, шт. 
Number of generative shoots, pcs.

Число вегетативных побегов, шт.
Number of vegetative shoots, pcs.

Длина цветоноса, см 
Length of the peduncle, cm

Биомасса взрослой особи (воздушно-сухая), г 
Biomass of an adult individual (air-dry), g

Репродуктивное усилие, %
Reproductive effort, %

Популяционные признаки 
Population characters

Доля особей прегенеративных состояний  % 
Proportion of individuals in the pregenerative states  %

66.2 10.3 21.8 13.6

Доля особей молодого и зрелого генеративного состояний (g1–g2), % 
Proportion of individuals of young and mature generative states (g1–g2), %

21.8 88.2 72.1 78.4

Общая биомасса особей (воздушно-сухая), г/м2 
Total biomass of individuals (air-dry), g/m2

Плотность особей, экз./м2 
Density of ind./m2

Эффективная плотность ценопопуляции, экз./м2

Effective density of coenopopulation, ind./m2

1.4 8.5 4.6 6.1

±
−

12.4 0.1
2 4

±
−

2.8 0.2
2 5

±
−

3.0 0.1
2 5

±
−

3.1 0.2
2 5

±
−

2.0 0.3
0 5

±
−

1.6 0.6
0 6

±
−

3.1 0.6
0 9

±
−

1.2 0.2
0 3

±
−

39.9 0.7
35.7 44.4

±
−

36.1 2.7
20.6 50.0

±
−

46.0 2.5
27.0 65.5

±
−

43.1 2.6
28.8 75.2

±
−

11.9 1.2
14.3 30.8

±
−

9.3 1.1
4.1 16.4

±
−

14.1 1.2
7.2 25.0

±
−

12.8 0.7
6.7 19.0

±
−

29.1 1.9
19.4 45.6

±
−

33.9 5.2
11.6 53.5

±
−

28.8 2.7
12.1 59.1

±
−

33.7 2.0
13.2 47.2

( )– ,j v

( )– ,j v

±
−

93.3 24.5
13.6 204.3

±
−

48.6 5.4
4.1 78.6

±
−

74.9 10.3
19.5 127.4

±
−

60.0 15.5
12.7 244.4

±
−

18.2 3.1
4 32

±
−

13.5 1.6
3 24

±
−

15.4 1.7
6 24

±
−

15.2 1.8
7 29
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сит от эколого-фитоценотических и погодных
условий, а также от особенностей индивидуаль-
ного развития L. gmelinii. Максимальные значе-
ния доли генеративной фракции (5 баллов) отме-
чены в ЦП 2–4, при этом доля прегенеративных
особей в них составляет от 1 до 2 баллов. В ЦП 1,
напротив, при минимальном показателе участия
молодых и зрелых генеративных растений, доля
прегенеративной фракции максимальна. Накоп-
ление подроста в ЦП вызвано хорошим семенным
возобновлением и сохранением молодых особей в
условиях достаточного увлажнения и низкой кон-
куренции (ОПП – 40%). В ЦП 3 и 4 доля особей в
прегенеративных онтогенетических состояниях до-
стигает 2 баллов за счет растений имматурного и

виргинильного или виргинильного состояний
соответственно. Накопление последних происхо-
дит в результате последовательного перехода рас-
тений из одного состояния в другое, а также уве-
личения времени нахождения в этом состоянии.
На появление и сохранение особей в имматурном
онтогенетическом состоянии влияние оказывают
условия местообитания. Так, в ЦП 3 они выжива-
ют благодаря сохранению в течение некоторого
времени влаги в небольших понижениях. В ЦП 4,
напротив, недостаточное увлажнение оказывает
отрицательное воздействие на подрост. В ЦП 2
доля прегенеративной фракции минимальна и
оценка не поднимается выше 1 балла. Сообще-
ство, в котором была изучена ЦП 2, отличается

Таблица 2. Балловые оценки организменных и популяционных параметров Limonium gmelinii
Table 2. Scoring of organismal and population parameters of Limonium gmelinii

Признак 
Character

Баллы 
Score

I II III IV V

Организменные признаки зрелых генеративных особей (g2)
Organismal characters of a mature generative individual (g2)

Число генеративных побегов, шт. 
Number of generative shoots, pcs.

≤ 2.4 2.5–2.6 2.7–2.8 2.9–3.0 3.1–3.2

Число вегетативных побегов, шт. 
Number of vegetative shoots, pcs.

≤ 1.2 1.3–1.7 1.8–2.1 2.2–2.6 2.7–3.1

Длина цветоноса, см
Length of the peduncle, cm

≤ 36.1 36.2–38.6 38.7–41.1 41.2–43.6 43.7–46.1

Биомасса взрослой особи (воздушно-сухая), г 
Biomass of an adult individual (air-dry), g

≤ 9.3 9.4–10.5 10.6–11.7 11.8–12.9 13.0–14.1

Репродуктивное усилие, % 
Reproductive effort, %

≤ 28.8 28.9–30.1 30.2–31.4 31.5–32.7 32.8–34.0

Популяционные признаки 
Population characters

Доля особей прегенеративных состояний  % 
Proportion of individuals in the pregenerative states  %

≤ 10.3 10.4–24.3 24.4–38.3 38.4–52.3 52.4–66.3

Доля особей молодого и зрелого генеративного состо-
яний (g1–g2), %
Proportion of individuals of young and mature generative 
states (g1–g2), %

≤ 21.8 21.9–38.4 38.5–55.0 55.1–71.6 71.7–88.2

Общая биомасса особей (воздушно-сухая), г/м2

Total biomass of individuals (air-dry, g/m2

≤ 48.6 48.7–59.8 59.9–71.0 71.1–82.2 82.3–93.4

Плотность особей, экз./м2

Density of individuals, ind./m2

≤ 13.5 13.6–14.7 14.8–15.9 16.0–17.1 17.2–18.3

Эффективная плотность ценопопуляции, экз./м2

Effective density of coenopopulation, ind./m2

≤ 1.4 1.5–3.2 3.3–5.0 5.1–6.8 6.9–8.6

( )– ,j v

( )– ,j v
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высоким процентом участия злака Calamagrostis
purpurea и накоплением ветоши, что отрицатель-
но сказывается на семенном возобновлении и
приводит молодые особи L. gmelinii к гибели.

Накопление общей биомассы L. gmelinii в цено-
популяции выступает одним из важных показате-
лей, который отражает благоприятность условий
обитания растений. В ЦП 1 признак “общая био-
масса особей (воздушно-сухая) на единицу площа-

ди” положительно коррелирует с долей особей пре-
генеративной (rs = 0.79, p < 0.05) и генеративной
(rs = 0.68, p < 0.05) фракций, а в ЦП 2–4 только с
долей особей генеративной фракции (rs = 0.77, p <
< 0.05). Максимальных значений (3–5 баллов)
этот популяционный признак достигает в настоя-
щих степях: как в условиях сильного (ЦП 1), так и
в условиях слабого (ЦП 3, 4) засоления. Мини-
мальный балл отмечен для остепненного луга

Рис. 3. Оценка состояния ценопопуляций Limonium gmelinii (в баллах). 1–4 – номер ценопопуляции. Организменные
признаки: 1 – число генеративных побегов; 2 – число вегетативных побегов; 3 – длина цветоноса; 4 – биомасса взрос-
лой особи (воздушно-сухая); 5 – репродуктивное усилие. Популяционные признаки: 6 – доля особей прегенеративных
состояний  7 – молодого и зрелого генеративного состояний (g1–g2); 8 – общая биомасса особей (воздушно-сухая)
на единицу площади; 9 – плотность особей; 10 – эффективная плотность ценопопуляции. 1–5 – баллы. 
Fig. 3. Assessment of Limonium gmelinii coenopopulations status (score). 1–4 – coenopopulation number. Organismal charac-
ters: 1 – number of generative shoots; 2 – number of vegetative shoots; 3 – length of the peduncle; 4 – biomass of an adult indi-
vidual (air-dry); 5 – reproductive effort. Population characters: 6 – Proportion of individuals in the pregenerative states 
7 – Proportion of individuals of young and mature generative states (g1–g2); 8 – total biomass of individuals (air-dry) per unit
area; 9 – density of individuals; 10 – effective density of coenopopulation. 1–5 – score.
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(ЦП 2), на котором произрастали, в основном,
только молодые и зрелые генеративные мало-
мощные особи.

Плотность особей L. gmelinii зависит от эколо-
го-фитоценотического окружения. Так, высокие
значения общего проективного покрытия траво-
стоя и степени задернованности отрицательно
сказываются на появлении и развитии особей
прегенеративного состояния и, как следствие,
понижают плотность. В ЦП 1 L. gmelinii этот по-
казатель достигает 5-ти баллов, в основном, за
счет доли подроста (66.2%), который развивается
на открытых участках почвы. В ЦП 2, напротив,
из-за сильной задернованности показатель плот-
ности минимален (1 балл). В ЦП 3 и 4 плотность
характеризуется средними значениями, ее оценка
не поднимается выше 3 баллов.

Нагрузка конкретной ЦП на энергетические
ресурсы окружающей среды зависит не только от
показателей плотности особей, но и от соотноше-
ния в ЦП растений, относящихся к различным он-
тогенетическим состояниям. Это связано с тем, что
на разных этапах своего индивидуального развития
растения потребляют ресурсы среды различными
темпами. Высоких и средних значений (3–5 бал-
лов) показатель “доля особей g1–g2” достигает в
условиях остепненного луга (ЦП 2), холоднопо-
лынно-злаковой (ЦП 3) и полынной (ЦП 4) насто-
ящих степей, где доля растений, находящихся в ге-
неративном онтогенетическом состоянии, макси-
мальна. При уменьшении последней, эффективная
плотность снижается до минимальных значений
(ЦП 1). Таким образом, более высокую нагрузку на
энергетические ресурсы среды оказывают ЦП 2–4, а
минимальную – ЦП 1, несмотря на то, что значе-
ния экологической плотности последней самые
высокие (18.2 экз./м2).

Оценка состояния исследованных ЦП по по-
пуляционным признакам показала, что она до-
стигает максимальных значений (17 баллов) в хо-
лоднополынно-злаковой и полынной настоящих
степях. Это связано с преобладанием в этих ЦП
особей в генеративном онтогенетическом состоя-
нии (g1–g2), высокими и средними показателями
общей биомассы, эффективной плотности ЦП и
плотности особей. Состояние ЦП 1, изученной в
условиях кермеково-чиевой солонцеватой степи на
сильнозасоленной почве, по популяционным при-
знакам оценивается в 17 баллов, что связано с нали-
чием максимального количества особей в прегене-
ративном онтогенетическом состоянии  ве-
личинами общей биомассы и плотности особей.
ЦП 2 имеет более низкую оценку состояния
(13 баллов). В ней преобладают молодые и зрелые
генеративные особи, которые из-за сильной за-
дернованности и недостатка влаги характеризу-
ются низкими организменными показателями,

( )– ,j v

что существенным образом отражается на массе
растений и плотности особей.

Результаты, полученные при оценке состоя-
ния ЦП L. gmelinii по организменным и популя-
ционным признакам, согласуются с точкой зре-
ния Н.И. Акжигитовой [47] о том, что эугалофи-
ты хорошо приспособлены к сильнозасоленным
почвам, тем не менее в сообществах при мень-
шей засоленности субстрата они развиваются
лучше.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Изучение 4-х ценопопуляций Limonium gmelinii

(Willd.) Kuntze (Plumbaginaceae) на територии
Республики Хакасия показало, что все они отно-
сятся к нормальным, являются полночленными и
неполночленными. Левосторонний тип онтогене-
тического спектра (ЦП 1) формируется в солонце-
ватой степи в условиях низкого общего проектив-
ного покрытия травостоя и достаточного увлажне-
ния; центрированный спектр (ЦП 2–4) – на
слабозасоленном или почти незасоленном суб-
страте задернованных степных и луговых сооб-
ществ при разных режимах увлажнения. Резуль-
таты исследования онтогенетической структуры
ЦП L. gmelinii свидетельствуют об устойчивом ти-
пе их развития. Типы онтогенетических спектров
в большинстве случаев соответствуют спектрам
стержнекорневых растений засоленных место-
обитаний, в которых абсолютный максимум при-
ходится на особи, находящиеся в зрелом генера-
тивном онтогенетическом состоянии. На измене-
ние онтогенетической структуры и появление
максимумов в онтогенетическом спектре на пре-
генеративных особях оказывают влияние кон-
кретные эколого-фитоценотические условия и
успешность семенного возобновления. Демогра-
фические показатели варьируют в широких пре-
делах. ЦП 2–4 по классификации “дельта–омега”
относятся к зрелым, ценопопуляция 1 – к молодой.
Плотность особей зависит от эколого-фитоценоти-
ческого окружения. Максимальные значения плот-
ности установлены на достаточно увлажненных ме-
стообитаниях с низким общим проективным по-
крытием травостоя, минимальные – в фитоценозах
с высоким задернением, накоплением ветоши и не-
достаточным увлажнением.

Оптимум состояния особей и ценопопуляций
L. gmelinii отмечается на слабозасоленных и прак-
тически незасоленных почвах в холоднополын-
но-злаковой и полынной настоящих степях Хака-
сии. В этих сообществах формируется мощная над-
земная часть растений и высокая плотность особей.
В условиях разнотравно-вейникового остепненно-
го луга при слабом засолении, но сильном задерне-
нии и недостатке влаги, оптимум не наблюдается.
Однако это можно рассматривать как временное
состояние, так как репродуктивное усилие и доля
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молодых и зрелых генеративных особей имеют мак-
симальные значения. При сильном засолении поч-
венного субстрата, слабой конкуренции со стороны
сопутствующих видов и достаточном увлажнении
сумма баллов организменных и популяционных
признаков достигает среднего значения.
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State of Limonium gmelinii (Plumbaginaceae) Coenopopulations 
in the Republic of Khakassia
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aKatanov Khakass State University, Abakan, Russia
bCentral Siberian Botanical Garden SB RAS, Novosibirsk, Russia
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Abstract—The study is focused on the characteristic halophyte of Khakassia – Limonium gmelinii (Willd.)
Kuntze (Plumbaginaceae). There is no information on the structure and assessment of the state of the coeno-
populations of L. gmelinii in Khakassia. The materials were collected in 2022 from steppe and meadow plant
communities with varying degrees of salinity. It was found that L. gmelinii coenopopulations are stable. The
studied coenopopulations are normal, complete and incomplete. The left-sided type of the ontogenetic spec-
trum is formed in the alkaline steppe with low total projective cover and sufficient moisture; centered – on
slightly saline or almost non-saline substrate of grass-covered steppe and meadow communities under differ-
ent moisture regimes. The change in the ontogenetic structure and an increase in the undergrowth are asso-
ciated with seed renewal and ecological and phytocenotic conditions of habitats. The density of individuals
depends on the ecological and phytocenotic environment. The maximum total score of organismal and pop-
ulational characters in Limonium gmelinii individuals was observed on slightly saline and practically non-sa-
line soils in the cold sagebrush-grass and sagebrush real steppes of Khakassia. On the steppe meadows with
low salinity, extensive grass cover and lack of moisture, the species does not reach the optimum. On highly
saline soils, under low competition from related species and sufficient moisture, the total score of organismal
and population characters reaches an average value.

Keywords: Limonium gmelinii, halophytes, ontogenetic structure, ontogenetic spectrum, saline habitats,
steppe communities, meadow communities, Republic of Hakassia
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