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Изучена структура ценопопуляций Campanula bononiensis L. в окрестностях Ульяновска в различных 
экологических условиях в 2010 г. и прослежено ее изменение через 12 лет. Дана оценка местообитаний 
по почвенным шкалам Д.Н. Цыганова. Результаты показали, что C. bononiensis можно охарактеризо-
вать как гемистенобионтный вид, а по фактору освещенности-затенения – мезобионтный. Это озна-
чает, что для C. bononiensis все почвенные факторы являются лимитирующими. Выявлены морфоло-
гические изменения вегетативных (растяжение элементов метамера) и генеративных органов (появ-
ление соцветия – метелки, не характерного для C. bononiensis). Установлено, что в ценопопуляциях 1  
(ЦП1) и 2 (ЦП2) молодые генеративные растения (g1) C. bononiensis по морфологическим признакам 
(ширина листовой пластинки, длина побега до соцветия, длина соцветия, число цветков) и зрелые 
генеративные растения (g2) по признакам – длина побега до соцветия и число цветков достоверно 
не различаются. Также нет различий по признаку “число узлов на побеге” в ценопопуляции 2 между 
растениями g1 и g2 состояний. В остальных случаях по всем анализируемым признакам (длина череш-
ка, длина и ширина листовой пластинки, длина побега до соцветия, длина соцветия, число цветков) 
при сравнении между собой g1 и g2 в ЦП1; g1 в ЦП1 и ЦП2; g2 в ЦП1 и ЦП2; g1 и g2 в ЦП2 – получены 
высоко значимые различия. Согласно классификации “дельта-омега” Л. А. Животовского, ЦП1 была 
зрелой в 2010 году, а ЦП2 – переходной. Через 12 лет (2022 г.) обе ЦП стали стареющими.
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Усиливающийся антропогенный прессинг 
на экосистемы приводит к необходимости прове-
дения исследований по выявлению и сохранению 
биоразнообразия, а  без всестороннего изучения 
популяционной биологии видов это практически 
невозможно. Определяющим фактором в жизни 
любой популяции являются условия среды оби-
тания, изменение которых, вызванные сегодня, 
прежде всего, хозяйственной деятельностью чело-
века, – важная причина исчезновения популяций 
и целых видов. Это касается в первую очередь ред-
ких сообществ и видов, популяции которых про-
израстают на краю ареала. Зная биологию вида 
и структуру ценопопуляций, можно прогнозиро-
вать ход их развития и реакцию на неблагоприятное 
воздействие среды.

Виды рода Campanula L. представляют интерес 
как ценные декоративные растения. Изучение 
их биологии необходимо для разработки методов 

выращивания этих малораспространенных мно-
голетников. По  данным А. А. Федорова (1978), 
род Campanula объединяет около 400 видов, рас-
пространенных в умеренных зонах северного по-
лушария. По данным В. П. Викторова (2006) си-
стема рода Campanula в границах бывшего СССР 
включает 67 видов и 33 подвида (для России – 
32 вида и 25 подвидов). Недавние филогенети-
ческие исследования североамериканских видов 
колокольчиков, выявившие их  полифилетич-
ность, позволили внести изменения в их таксо-
номию (Morin, 2020).

Объект изучения  – колокольчик болонский 
(Campanula bononiensis L.) – многолетнее коротко-
корневищное травянистое растение (Серебряков, 
1962), гемикриптофит (Raunkiaer, 1934), европей-
ско-западносибирско-среднеазиатский лесо-луго-
во-степной вид (Абрамов, 2000). Жизненная форма 
C. bononiensis до сих пор трактуется неоднозначно. 

ЭКОЛОГИЯ
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Большинство авторов считает C. bononiensis коротко-
корневищным (Старикова, 1984; Раков, 2008), стерж-
некорневым (Алексеев и др., 1992), корневищно-ки-
стекорневым (Шулькина, 1980; Аллаярова, 2011) 
или корнеотпрысковым (Алексеев и др., 1992; Бакин 
и др., 2000; Раков, 2007). Ю. Е. Алексеев с соавтора-
ми (1992) выделяют даже каудекс как видоизменение 
подземных побегов.

По феноритмотипу C. bononiensis относится 
к  летне-зеленым многолетникам с  зимним пе-
риодом покоя. Произрастает на сухих лугах, лес-
ных опушках и полянах, в зарослях кустарников, 
в степях.

Встречается в Европе и Азии. У C. bononiensis, 
имеющего в Польше статус редкого вида, изуче-
на биология цветения, формирование и качество 
пыльцы, а также консортивные взаимоотношения 
(Denisow, 2014). В  России произрастает во  всех 
областях центральной части, в черноземной по-
лосе  – обычно, севернее встречается редко; от-
мечен в Западной Сибири и на Кавказе (Федоров, 
1978; Губанов и др., 2004). В Республике Марий 
Эл C. bononiensis выявлен в правобережье Горно-
марийского и  Мари-Турекском районах и  зане-
сен в Красную книгу Республики Марий Эл (2013, 
2023) как вид, находящийся на северной границе 
ареала (статус 3).

Побеги C. bononiensis в период цветения очень 
декоративны и интенсивно обламываются в букеты, 
поэтому этот вид находится на грани исчезновения 
и нуждается в защите.

Цель работы определена недостаточной изу-
ченностью C. bononiensis с точки зрения экологи-
ческих предпочтений, морфологии и организации 
популяций.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Первые исследования C. bononiensis были прове-
дены в 2010 г. в окр. Ульяновска в разных экологи-
ческих условиях. Спустя 12 лет, в 2022 г., мы воз-
обновили изучение онтогенетической структуры 
ценопопуляций (ЦП) C. bononiensis в тех же место-
обитаниях. Следует отметить, что в Красную книгу 
Ульяновской области (2015) C. bononiensis не входит. 
Материал был собран в окр. Ульяновска на террито-
рии Винновской рощи в двух точках, в соответствии 
с методами, принятыми в популяционных исследо-
ваниях (Работнов, 1950).

Ценопопуляция 1 (ЦП1) была расположена 
на склоне волжского косогора в северной части 
Винновской рощи в экотонном сообществе на гра-
нице лесного массива и суходольного луга на тем-
но-серых оподзоленных почвах. Растительность 
здесь типично луговая. Через 100 м от конца лес-
ного массива заканчивается граница Винновской 
рощи и  начинаются жилые дома г. Ульяновска. 

Рядом с  участком проходит тропинка, а  через 
50 м от него – широкая тропа. Почва здесь сухая. 
Участок характеризуется средней степенью осве-
щенности, так как занимает возвышенное поло-
жение на склоне.

Ценопопуляция 2 (ЦП2) была расположена 
в глубине леса на лесной опушке в северо-восточ-
ной части Винновской рощи на склоне волжского 
косогора в кулуарном его понижении. От него при-
мерно в 50 м вдоль тропинки протекает маленький 
ручеек. Почвы здесь черноземные и влажные из-
за просачивания на поверхность грунтовых вод 
и стоку воды со склонов. Участок менее освещен 
вследствие затенения кронами, граничащих с ним 
деревьев и кустарников.

В каждом местообитании были сделаны гео-
ботанические описания с  учетом обилия видов 
в баллах по шкале Браун-Бланке (Braun-Blanquet, 
1964). Флористические списки обработаны по про-
грамме EcoScaleWin (Зубкова и др., 2008) методом 
средневзвешенной середины интервала по  поч
венным экологическим шкалам Д. Н. Цыганова 
(1983): Hd – увлажнения почвы, Tr – солевого ре-
жима почв, Nt – богатства почв азотом, Rc – кис-
лотности почв, fH  – переменности увлажнения 
и Lc – освещенности-затенения.

Используя подходы Л. А. Жуковой с  соавт. 
(2010), рассчитали: потенциальную экологическую 
валентность вида (PEV), реализованную экологи-
ческую валентность (REV), коэффициент эколо-
гической эффективности (Ke.eff), индекс толерант-
ности (It).

Морфологический анализ растений проводили 
по И. Г. Серебрякову (1962).

Сравнительный анализ морфологических при-
знаков молодых и  зрелых генеративных особей 
C. bononiensis проводили в ЦП1 и ЦП2 в 2010 г. Для 
изучения внутривидовой изменчивости признаков 
у вегетативно-генеративных побегов C. bononiensis 
измеряли длину вегетативной части побега до со-
цветия (см), длину соцветия (см) и считали число 
цветков (шт). Кроме этого, у каждого 5-го листа 
измеряли длину черешка (мм), длину и ширину 
листовой пластинки (мм), диаметр побега (мм) 
и считали число узлов на вегетативной части по-
бега до соцветия (шт). Объем выборки по каждому 
признаку составил от 25 до 50 растений.

Полученные данные обработаны с  использо-
ванием стандартных статистических показателей: 
средняя арифметическая и ее ошибка (M ± mx), 
стандартное отклонение. Различия средних оце-
нивали по t-критерию Стьюдента на 5%-м уровне 
значимости (Зайцев, 1973).

При определении онтогенетических состояний 
растений опирались на представления Т.А. Работ-
нова (1950) и А. А. Уранова (1975). В каждом место-
обитании C. bononiensis было заложено по 20 площа-
док размером 50×50 (см).
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Для характеристики онтогенетической струк-
туры ЦП C. bononiensis использовали пакет ExOS 
(Животовский, 2023а), позволяющий автоматиче-
ски вычислять индексы возрастности (∆) (Уранов, 
1975) и эффективности (ω) (Животовский, 2001); 
индексы, характеризующие этапы развития ЦП – 
молодости (Iv) и зрелости (Ig) (Животовский, Ос-
манова, 2019), старости (Jст) (Глотов, 1998), индек-
сы восстановления (Jв) и замещения (Iз) (Жукова, 
1987), оценивающие процессы самоподдержания 
в ЦП. Типы спектров даны по Л.Б. Заугольновой 
(1976) и бинарной классификации (Животовский, 
2023б). Тип ЦП определяли по классификациям, 
основанным на критерии абсолютного максиму-
ма (Жукова, Ермакова, 1967; Уранов, Смирнова, 
1969) и “дельта-омега” (Животовский, 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Экологические условия C. bononiensis оценены 
с позиций разных шкал (Раменский и др., 1956; 
Landolt, 1977; Цыганов, 1983; Ellenberg, 1991). 
В соответствии с представлениями разных авто-
ров экологические предпочтения C. bononiensis 
очень разнообразны. Он относительно светолюбив 
и засухоустойчив, в пределах природных террито-
рий может служить индикатором засоления лугов 
(Красная книга …, 2001). Это растение чаще про-
израстает в условиях полутени (3-я ступень шкалы 
Ландольта), полусвета (7-я ступень шкалы Эллен-
берга), полуоткрытых пространств (3-й балл шка-
лы Цыганова). По данным Г. И. Халиповой (2005) 
C. bononiensis – теневынослив.

По отношению к влаге C. bononiensis – мезофит 
(Черемис, 2004) или ксеромезофит (Овеснов, 1977), 
произрастает на сухих и свежих почвах (3-я ступень 
шкалы Элленберга, 2-я ступень шкалы Ландольта, 
36-я шкалы Раменского); к богатству почв (осо-
бенно азота) относится двояко: может расти как 
на бедных почвах (2-я ступень шкалы Элленберга 
и Ландольта), так и довольно богатых (7–11-я сту-
пени шкалы Раменского, 7-я ступень шкалы Цы-
ганова). Растет преимущественно на слабокислых 
(8-й балл по шкале Цыганова), нейтральных и ще-
лочных почвах (4-я ступень по шкале Ландольта, 
8-я ступень по шкале Элленберга); предпочитает 
супесчаные, хорошо аэрируемые почвы (3-я сту-
пень по шкале Ландольта).

Согласно литературным данным (Водолазская, 
1975; Цвелев, Саксонов, 1994; Абрамов, 2008), этот 
вид может обитать на сухих известняковых скло-
нах и  быть приурочен к  обнажениям известняка 
вдоль оврагов и речных долин. Анализ результатов 
обработки геоботанических описаний по почвен-
ным шкалам (табл. 1) показал, что ЦП C. bononiensis 
по фактору влажности почвы находились в погра-
ничных условиях – от лугово-степного/сухолугового 
до сухолугового/влажно-лесолугового (9.64–11.95).

В экологическом ряду по  фактору солево-
го режима почв ЦП C. bononiensis произрастают 
на разных почвах – от довольно богатых до бо-
гатых (6.26–8.47). Это обеспечивает приурочен-
ность его к гликосемиэвтрофной и гликоэвтроф-
ной экологическим группам. По факторам двух 
шкал  – богатства почв азотом и  кислотности 
почв, полученные нами баллы, выходят за преде-
лы приводимых Д. Н. Цыгановым для этого вида 

Таблица 1. Экологическая характеристика местообитаний Campanula bononiensis
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Hd (1–23) 5–13 9.64–11.95 0.39 ГСВ 0.14 35.9

0.35
ГСБ It общий 

0.38 ГСБ

Tr (1–19) 5–9 6.26–8.47 0.26 СВ 0.17 65.4
Nt (1–11) 1–5 5.52–6.21 0.45 ГСВ 0.15 33.3
Rc (1–13) 7–11 6.97–7.89 0.38 ГСВ 0.15 39.5
fH (1–11) 5–7 5.22–6.82 0.27 СВ 0.24 88.9

Lc (1–9) 1–5 2.86–4.88 0.56 МВ 0.36 64.3 0.56
МБ

Примечание. *Экологические шкалы: Hd – увлажнения почвы, Tr – солевого режима почв, Nt – богатства почв азо-
том, Rc – кислотности почв, fH – переменности увлажнения, Lc – освещенности-затенения; фракции валентности: 
СВ – стеновалентные, ГСВ – гемистеновалентные, МВ – мезовалентные; группы толерантности: ГСБ – гемистеноби-
онтные, МБ – мезобионтные.
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значений. По  богатству почв азотом значения 
находятся в диапазоне от бедных до достаточно 
обеспеченных азотом почв (5.52–6.21). Место
обитания ЦП C. bononiensis характеризуются слабо 
переменным / умеренно переменным увлажнением 
(5.22–6.82), а ЦП произрастают в условиях полу-
открытых пространств / редколесий до открытых / 
полуоткрытых пространств (2.86–4.88).

Следовательно, анализ местообитаний по эко-
логическим шкалам Д. Н. Цыганова (1983) пока-
зал, что по  факторам почвенных шкал и  шкалы 
освещенности-затенения ЦП C. bononiensis встре-
чаются на  лугах и  в редколесьях, произрастают 
на кислых и слабокислых, бедных и довольно бо-
гатых азотом почвах с сухолесолуговым и влажно-
лесолуговым увлажнением. Шкалу богатства почв 
азотом можно расширить вправо на 1.21 ступень 
в сторону достаточно обеспеченных азотом почв, 
а шкалу кислотности почв – на 0.03 ступени влево 
в сторону слабокислых почв.

Потенциальная экологическая валентность 
C. bononiensis, обусловливающая способность этого 
вида занимать определенную часть шкалы рассма-
триваемых факторов, варьирует от 0.26 до 0.56, ре-
ализованная экологическая валентность находится 
в диапазоне от 0.14 до 0.36 (табл. 1).

Рассчитанные показатели позволяют опре-
делить коэффициент экологической эффектив-
ности  (табл.  1), который показывает эффектив-
ность освоения экологического пространства ЦП 
C. bononiensis. Максимальные значения этого по-
казателя были получены по фактору переменности 

увлажнения (88.9%), солевого режима почв (65.4%) 
и освещенности-затенения (64.3%). По остальным 
факторам почвенных шкал значения коэффициен-
та экологической эффективности несколько ниже 
и находятся в диапазоне от 33.3% (Hd), 35.9% (Nt) 
до 39.5% (Rc).

По факторам трех шкал (Hd, Nt, Rc) C. bonon-
iensis является гемистеновалентным видом, 
по двум (Tr, fH) – стеновалентным, а по факто-
ру освещенности-затенения  – мезовалентным. 
Для всех почвенных шкал индекс толерантности 
составил 0.35, т.е. в целом C. bononiensis можно 
охарактеризовать как гемистенобионтный вид, 
а  по фактору освещенности-затенения  – мезо-
бионтный (0.56). Это означает, что для C. bononi-
ensis все почвенные факторы являются лимити-
рующими. Ранее нами (Османова, Лаврик, 2012) 
фитоиндикационным методом была дана оценка 
местообитаний C.  bononiensis, произрастающих 
в условиях г. Ульяновска и Республики Марий Эл 
(РМЭ) по шкалам Д.Н. Цыганова (1983). Резуль-
таты показали, что для г. Ульяновска шкалу кис-
лотности почв для этого вида можно расширить 
на 0.03 ступень влево, а шкалу богатства почв азо-
том – на 1.21 ступень вправо. Для РМЭ шкала бо-
гатства почв азотом также может быть расширена 
для этого вида  на 0.31 ступень вправо.

Онтогенез C. bononiensis был описан ранее 
М.В. Лаврик и Г.О. Османовой (2011). В ходе этого 
было выделено четыре периода (латентный, пре-
генеративный, генеративный, постгенеративный) 
и десять онтогенетических состояний: семя (se), 

Таблица 2. Морфологические признаки генеративных особей Campanula bononiensis

№ Признаки Ценопопуляция 1 Ценопопуляция 2
g1 g2 g1 g2

1 Длина побега  
до соцветия, см

M ± mx 65.4 ± 1.9 79.6 ± 2.4 65.05 ± 4.1 88.4 ± 5.9
σ 9.5 12.3 17.9 17.7

2 Число узлов на побеге 
до соцветия, шт

M ± mx 13.61 ± 0.6 17.3 ± 1.1 14.26 ± 1.32 20.8 ± 1.9
σ 4.21 4.95 5.79 5.86

3 Диаметр побега, мм M ± mx 3.1 ± 0.1 4.5 ± 0.2 4.4 ± 0.3 6.9 ± 0.4
σ 0.81 0.92 1.18 1.37

4 Длина черешка, мм M ± mx 9.5 ± 0.52 15.3 ± 1.46 14.32 ± 0.95 30.44 ± 6.18
σ 3.83 6.54 4.15 18.57

5 Длина листовой  
пластинки, мм

M ± mx 66.2 ± 2.5 85.65 ± 3.53 87.47 ± 4.6 113.0 ± 9.04
σ 18.38 15.82 20.1 27.1

6 Ширина листовой  
пластинки, мм

M ± mx 19.76 ± 0.77 25.5 ± 1.53 31.05 ± 1.87 33.56 ± 1.64
σ 5.67 6.84 8.17 4.92

7 Длина соцветия, см M ± mx 13.4 ± 1.3 19.9 ± 1.8 12.9 ± 2.7 42.0 ± 8.9
σ 6.5 9.1 11.7 26.7

8 Число цветков, шт M ± mx 15.6 ± 1.7 30.7 ± 2.3 11.9 ± 2.2 40.0 ± 8.7
σ 8.7 11.4 9.6 26.2

Примечание. M ± mx – среднее арифметическое и ее ошибка, σ – стандартное отклонение.



ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 4 2025

	 ЭКОЛОГИЯ, МОРФОЛОГИЯ И ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА � 459

проросток (p), ювенильное (j), имматурное (im), 
виргинильное (v), молодое генеративное (g1), 
зрелое генеративное (g2), старое генеративное 
(g3), субсенильное (ss) и  сенильное (s) состоя-
ния. Основными диагностическими признаками 
были: тип побега, форма листовой пластинки, 
наличие или отсутствие генеративных побегов, 
тип корневой системы, наличие корневища и его 
состояние, наличие или отсутствие запасающих 
придаточных корней.

При сравнительном изучении морфологических 
признаков молодых и зрелых генеративных особей 
C. bononiensis (табл. 2) выявлена внутривидовая из-
менчивость признаков (табл. 3).

Сравнение g1 растений C. bonaniensis в  ЦП1 
и ЦП2 по морфологическим признакам (ширина 
листовой пластинки, длина вегетативной части по-
бега до соцветия, длина соцветия, число цветков) 
и g2 растений в этих же ЦП по признакам – длина 
и число узлов вегетативной части побега до соцве-
тия и число цветков, а так же сравнение в ЦП 2 g1 
и g2 особей по числу узлов на вегетативной части 
побега показало, что достоверные различия отсут-
ствуют (табл. 3). Во всех остальных случаях по всем 
анализируемым признакам получены статистиче-
ски значимые различия (табл. 3).

При изучении особей C. bononiensis выявле-
ны морфологические изменения вегетативных 

Таблица 3. Внутривидовая изменчивость признаков Campanula bononiensis

№ Признак t-экспериментальное ʋ – число  
степеней свободы P-значение

1 Длина черешка, мм

1* 4.62 72 1.59∙10–5

2 3.47 26 0.001
3 4.53 71 2.25∙10–5

4 3.11 27 0.004

2 Длина листовой  
пластинки, мм

1 4.13 72 9.496∙10–5

2 2.66 26 0.01
3 4.17 71 8.304∙10–5

4 3.25 27 0.003

3 Ширина листовой пла-
стинки, мм

1 3.56 72 0.0006
2 0.81 26 0.421
3 6.50 71 9.50∙10–9

4 3.08 27 0.004

4 Длина побега  
до соцветия, см

1 4.46 48 4.799∙10–5

2 0.08 42 0.936
3 1.58 32 0.123
4 3.11 26 0.004

5 Число узлов на побеге 
до соцветия, шт

1 3.13 72 0.002
2 2.66 26 0.01
3 0.51 71 0.61
4 1.59 27 0.12

6 Диаметр побега, мм

1 6.36 72 1.58∙10–9

2 4.71 26 7.15∙10–5

3 5.38 71 8.76∙10–7

4 5.31 27 1.31∙10–5

7 Длина соцветия, см

1 2.82 48 0.006
2 0.19 41 0.848
3 3.48 32 0.001
4 3.77 25 0.0008

8 Число цветков, см

1 5.15 48 4.813∙10–6

2 1.29 42 0.201
3 1.39 32 0.173
4 3.96 26 0.0005

Примечание. Варианты сравнения: 1 – ЦП1 g1 / ЦП1 g2; 2 – ЦП1 g1 / ЦП2 g1;  3 – ЦП1 g2 / ЦП2 g2; 4 – ЦП2 g1 / ЦП2 g2.
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и генеративных органов (Жукова, 1995). В вегета-
тивной сфере особей C. bononiensis эти изменения 
проявились в удлинении элементов метамера по-
бега в результате переноса точки роста (рис. 1).

Такие особи были обнаружены в ЦП 2 C. bono
niensis, расположенной в  глубине леса Виннов-
ской рощи. Очевидно, что удлинению междоуз-
лий способствовало засыпание розеточного по-
бега опавшими листьями. Соцветие C. bononiensis 
представлено кистью  (рис.  2а). В  генеративной 
сфере морфологические изменения выражают-
ся в формировании нетипичного для этого вида 
соцветия – метелки (рис. 2б).

Частота встречаемости растений C. bononiensis 
с метельчатым соцветием в ЦП1 составила 2.5%, 
а в ЦП2 –17.2%. Было замечено, что в тенистых 
и более влажных местообитаниях наблюдается боль-
шее образование боковых соцветий C. bononiensis. 
Ранее Н.П. Балабанова и В.П. Викторов (2008) от-
метили, что при повреждении верхушки генератив-
ного побега C. bononiensis (обламывание на букеты, 
откусывание животными) в пазухах листьев обра-
зуются боковые удлиненные побеги длиной около 
10–20 см с небольшим числом цветков (4–5 шт).

Таким образом, формирование двух типов со-
цветий у C. bononiensis носит адаптивный харак-
тер. Размножение C. bononiensis преимущественно 
семенное, но, как показали наши исследования, 
оно может быть и вегетативным в результате неспе-
циализированной партикуляции, которая происхо-
дит в результате разрушения корневища (рис. 3). 
Развитие придаточных почек на корневище про-
исходит в основном вблизи уже сформированного 
запасающего корня. Партикулы отделяются после 
полной фрагментации корневища и могут продол-
жать свое развитие как с омоложением, так и без. 
Они представлены однопобеговыми растениями 
с  2–4 листьями имматурного или ювенильного 
типа в прикорневой розетке, внешне напоминаю-
щими виргинильную особь.

Онтогенетический состав является одной из важ-
нейших характеристик популяции. Он определя-
ет ее стабильность и способность к самообеспече-
нию. Онтогенетическая структура ЦП C. bononiensis 
была изучена в двух местообитаниях: в экотонном 
сообществе и  на опушке леса. Ценопопуляция 
C.  bononiensis (ЦП1), произрастающая в  экотон-
ном сообществе в 2010 и 2022 гг., была нормальной, 
неполночленной (рис. 4).

Рис. 1. Удлинение междоузлий побега Campanula 
bononiensis (А).

Рис. 2. Соцветия Campanula bononiensis: (а) – кисть, (б) – метелка, 1 – главная ось, 2 – боковая ось, 3 – цветоножки 
с прицветниками, 4 – цветки.
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Отсутствие проростков в ЦП можно объяснить 
их лабильностью, а в 2010 г. к тому же аномаль-
но жарким летом. Демографические показатели 
C. bononiensis в ЦП1 и 2 за 2010 и 2022 гг. представ-
лены в табл. 4.

В ЦП1 C. bononiensis процессы восстановле-
ния и замещения в 2010 г. и через 12 лет наблюде-
ний идут слабо, значения этих индексов не высо-
кие (табл. 4). Подобным образом ведет себя ЦП2 
C. bononiensis. В 2022 г. происходит снижение интен-
сивности семенного возобновления C. bononiensis 
по сравнению с 2010 г. по процессам восстанов-
ления в 8.7 раза, а  по  замещению  – в  6.1  раза. 

Это связано с тем, что в 2022 г. в ЦП2 доля особей 
C. bononiensis прегенеративного периода резко сни-
зилась с 39.1% (2010 г.) до 9.7% (рис. 5).

В то  время как чуть более чем в 2 раза воз-
росла доля особей генеративного периода  – 
с  33.6% (2010  г.) до 73.3% (2022 г.). В  обеих 
ЦП C. bononiensis в 2010 и 2022 гг. значения индек-
сов молодости и старости низкие, а значение ин-
декса зрелости высокое в ЦП1 (2010 г.) и в ЦП 2 
(2022 г.), поскольку в эти года высока доля осо-
бей генеративной фракции – 80.6% и 73.3% соот-
ветственно (табл. 4). Поэтому значения индекса 
эффективности тоже высокие в ЦП1 как в 2010 г., 

Рис. 3. Особь Campanula bononiensis на стадии партикуляции: стрелкой показан участок корневища, соединяющий 
два розеточных побега.

Рис. 4. Онтогенетический спектр ценопопуляции 1 Campanula bononiensis: по оси абсцисс – онтогенетические со-
стояния (se – семя, p – проросток, j – ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g1 – молодое генеративное, 
g2 – зрелое генеративное, g3 – старое генеративное, ss – субсенильное, s – сенильное, sc – отмирающее; по оси ор-
динат – доля особей, %.
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так и через 12 лет. В ЦП2 C. bononiensis этот по-
казатель имеет средние значения как в 2010 г., 
так  и  в  2022 г., а  значения индекса возрастно-
сти (Уранов, 1975) в  эти же  года были близки, 

т.е. наблюдается тенденция к увеличению значений 
этого показателя (табл. 4). Следовательно, по би-
нарной классификации (Животовский, 2023б) 
тип спектра ЦП2 в 2010 г. – левосторонний (L–j). 

Таблица 4. Демографические показатели ценопопуляций Campanula bononiensis

Показатели Ценопопуляция 1 Ценопопуляция 2
2010 г. 2022 г. 2010 г. 2022 г.

Индексы 

восстановления (Iв)
0.158

слабое
0.330

слабое
1.158

умеренное
0.132

слабое

замещения (Iз)
0.145

слабое
0.217

слабое
0.653

умеренное
0.107

слабое

молодости (Iv)
0.127

низкий
0.178

низкий
0.395

средний
0.097

низкий

зрелости (Ig)
0.806

высокий
0.540

средний
0.341

средний
0.733

высокий

старения (Iст)
0.067

низкий
0.282

низкий
0.264

низкий
0.170

низкий

эффективности (ω) 0.750
высокий

0.619
высокий

0.395
средний

0.691
средний

возрастности (∆) 0.491
низкий

0.571
средний

0.487
средний

0.579
средний

Тип 
спектра 

по (Заугольнова,
1976) центрированный правосторонний правосторон

ний
правосторон

ний

по (Животовский, 
2023 б)

центрированный
левосмещенный

(CL–g2)
центрированный  
правосмещенный

(CR–g3)
левосторонний

(L–j)
центрированный 
правосмещенный

(CR–g3)

Тип  
цено- 
популяции 

по (Жукова,  
Ермакова, 1967;  
Уранов, Смирнова, 
1969)

зрелая старая стареющая старая

по (Животовский, 
2001) зрелая стареющая переходная стареющая

Рис. 5. Онтогенетический спектр ценопопуляции 2 Campanula bononiensis: по оси абсцисс – онтогенетические со-
стояния (обозначения см. на рис. 4), по оси ординат – доля особей, %.
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По Л.Б. Заугольновой (1976) спектр онтогенетиче-
ских состояний ЦП 1 в 2010 г. – центрированный, 
а по бинарной классификации Л.А. Животовского 
(2023б) – центрированный левосмещенный (CL–
g2), поэтому ЦП C. bononiensis по классификации, 
основанной на критерии абсолютного максимума 
(Жукова, Ермакова, 1967; Уранов, Смирнова, 1969) 
и классификации “дельта–омега” (Животовский, 
2001) – зрелая.

В 2022 г. тип спектра ЦП 1 C. bononiensis с цен-
трированного с max на g2 растениях (2010 г.) сме-
нился на  правосторонний с  max на  g3 (Зауголь-
нова, 1976). По бинарной классификации такой 
спектр можно охарактеризовать как центриро-
ванный правосмещенный (CR–g3), а ЦП из зре-
лой через 12 лет стала старой (Жукова, Ермакова, 
1967; Уранов, Смирнова, 1969). По классифика-
ции “дельта–омега” ЦП 1 C. bononiensis – старе-
ющая (Животовский, 2001), потому что, несмотря 
на доминирование старых генеративных растений 
(29.5%), а в постгенеративном периоде – субсе-
нильных особей (25.9%), доля молодых растений 
C. bononiensis тоже высока – 32.5%.

Тип спектра ЦП2 C. bononiensis в 2010 и 2022 гг. 
был правосторонним (Заугольнова, 1976), а по би-
нарной классификации в 2010 г. – левосторонним 
(L–j), т.к. 41.9% приходилось на группу молодых 
растений, но поскольку в правой части спектра вы-
сока доля старых генеративных (26.6%) и сенильных 
(21.7%) растений, то в системе координат “дельта–
омега” ЦП 2 – переходная, хотя по критерию аб-
солютного максимума (Жукова, Ермакова, 1967; 
Уранов, Смирнова, 1969) она стареющая. В 2022 г. 
спектр ЦП2 C. bononiensis из левостороннего (L–j) 
стал центрированным (73.3%) правосмещенным, 
т.к. max на g3 растениях (CR–g3), ЦП2 по крите-
рию абсолютного максимума – старая, а по клас-
сификации “дельта–омега” – стареющая (табл. 4).

Процессы самоподдержания в ЦП C. bononiensis, 
судя по низким значениям индексов восстановле-
ния и замещения (Жукова, 1995), протекают менее 
активно (табл. 4). По-видимому, это связано с не-
регулярностью семенного возобновления.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Число видов растений, нуждающихся в охране, 
с каждым годом увеличивается. Работы по сохра-
нению и  восстановлению численности дикора-
стущих видов в природных условиях становятся 
в наше время весьма актуальными. Они призваны 
необходимым компонентом выполнения решения 
Международной конвенции ООН по сохранению 
биоразнообразия и включены в “Стратегию бота-
нических садов”.

Дикорастущие виды рода Campanula L., в силу 
своей декоративности, часто уничтожаются. 

Исследуемый нами колокольчик болонский – деко-
ративное и медоносное растение. Самоподдержание 
популяций C. bononiensis происходит семенным спо-
собом, поэтому очень важно охранять это вид, осо-
бенно во время цветения. А появление у C. bononi-
ensis не характерного для него соцветия – метелки, 
скорее свидетельствует об ответной реакции на по-
вреждение генеративных побегов. Вегетативное 
размножение C. bononiensis, как показали наши ис-
следования, возможно, но очень редко. Таким об-
разом, выявленные нами морфологические измене-
ния вегетативных (растяжение элементов метамера) 
и генеративных органов C. bononiensis – показатель 
пластичности этого вида к влиянию разных факто-
ров. Внутривидовая изменчивость всех анализируе-
мых морфологических признаков, кроме числа узлов 
на вегетативной части побега наиболее ярко прояв-
ляется у молодых и зрелых генеративных растений 
C. bononiensis как в ЦП1, так и ЦП2. Молодые и зре-
лые генеративные растения в ЦП 1 и ЦП2 статисти-
чески значимо различаются по признакам: длина 
черешка и листовой пластинки, число узлов на ве-
гетативной части побега и диаметр побега, а зрелые 
генеративные растения еще и по ширине листовой 
пластинки, и длине соцветий.

Тип ценопопуляций C. bononiensis (ЦП1 и 2) с мо-
мента первого исследования в 2010 г. изменился. 
По классификации “дельта–омега” Л. А. Животов-
ского ЦП 1 в 2010 г. была зрелой, а ЦП2 – пере-
ходной. Через 12 лет (2022 г.) обе ЦП C. bononiensis 
стали стареющими. Пополнение ЦП старыми рас-
тениями и малочисленность особей прегенератив-
ного периода свидетельствует о нерегулярности са-
моподдержания ЦП C. bononiensis.

Во многих регионах он занесен в Красные кни-
ги. В Республике Марий Эл встречается на северной 
границе ареала и нуждается в охране. Лимитирую-
щими факторами являются: сбор на букеты, эрозия 
склонов, выпас скота, распашка и застройка терри-
тории, интенсивная рекреационная нагрузка, весен-
ние травяные палы на луговых склонах. Результаты 
изучения экологических особенностей местообита-
ний ЦП C. bononiensis позволили нам выявить, кро-
ме выше приведенных, и лимитирующие факторы 
по всем почвенным шкалам.

Изучение биологических особенностей и орга-
низации ЦП C. bononiensis позволили нам сформу-
лировать рекомендации. Поскольку C. bononiensis 
отрицательно реагирует на вытаптывание и связан-
ное с ним механическое повреждение надземных 
побегов и почек возобновления, уплотнение по-
чвы, а при усилении рекреационной нагрузки ис-
чезает из  природных сообществ, для сохранения 
этого вида необходимо: проводить воспитательную 
работу среди населения и пропаганду недопустимо-
сти сбора декоративных дикорастущих растений; 
усилить контроль за соблюдением запрета на сбор, 
а  также продажу C. bononiensis; выявлять новые 
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местообитания этого вида и проводить мониторинг 
за  состоянием его популяций; ввести в  культуру 
и сохранять в коллекциях ботанических садов.

Автор выражает благодарность М.В. Лаврик 
за помощь в сборе материала и Л.А. Животовскому 
за обсуждение статьи и конструктивные замечания.
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Ecology, morphology and ontogenetic structure  
of the cenopopulations of Campanula bononiensis L. (Campanulaceae)
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The structure of the coenopopulations of Campanula bononiensis L. in the vicinity of Ulyanovsk under 
various environmental conditions in 2010 was studied and its change was traced after 12 years. The 
material was processed using the new ExOS package (Excel Ontogenetic Spectrum). The assessment 
of habitats according to the soil scales of D.N. Tsyganov is given. The results showed that C. bononiensis 
can be characterized as a hemistenobiont species, and mesobiont in terms of illumination-shading factor. 
This means that all soil factors are limiting for C. bononiensis. Morphological changes in vegetative 
(stretching of metamer elements) and generative organs (the appearance of a panicle inflorescence, 
not characteristic of C. bononiensis) were revealed. It was found that in coenopopulations 1 and 2, 
young generative plants (g1) of C. bononiensis do not significantly differ in morphological characteristics 
(leaf blade width, shoot length to inflorescence, inflorescence length, number of flowers) and mature 
generative plants (g2) in terms of shoot length to inflorescence and number of flowers. There are also 
no differences on the basis of the “number of nodes on the shoot” in coenopopulation 2 between plants 
of g1 and g2 states. In other cases, for all analyzed features (petiole length, leaf blade length and width, 
shoot length to inflorescence, inflorescence length, number of flowers), when comparing g1 and g2 
in CP1; g1 in CP1 and CP2, g2 in CP1 and CP2, g1 and g2 in CP2, highly significant differences were 
obtained. According to L. A. Zhivotovsky’s “delta-omega” classification, CP1 was mature in 2010, and 
CP2 was transitional. After 12 years (2022), both CPs became aging.

Keywords: Campanula bononiensis, ecological scales, potential ecological valence, realized ecological valence, 
bionality, morphology, cenopopulation, ontogenetic structure


	_Hlk193214018
	_Hlk193214431
	_GoBack
	_Hlk184686217
	_Hlk193207637
	_Hlk192870328
	_Hlk170141322
	_Hlk106016685
	_Hlk106016717
	_Hlk199314471
	_Hlk194179127
	_Hlk175835620
	_Hlk189232025

