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ВВЕДЕНИЕ
Сохранение биологического разнообразия растительного и животного мира, рационального использования его генетического потенциала признается приоритетным в мировом пространстве. Сокращение видового и генетического разнообразия представляет реальную угрозу для биосферы, поскольку устойчивость воспроизводства природных экосистем непосредственно связана с их генетически обусловленным потенциалом к адаптации к меняющимся условиям окружающей среды. 
Наиболее уязвимой частью флоры, заслуживающей пристального внимания, являются редкие и исчезающие растения. Редкие и исчезающие виды играют чрезвычайно важную роль в различных биосистемах, во многих случаях являясь надежными индикаторами их состояния и характера развития.
В настоящее время большое внимание уделяется проблемам сохранения растительного биоразнообразия, но в то же время информация о состоянии и структуре многих видов отсутствует или недостаточна. Несмотря на длительную историю освоения и изучения природы Северного Казахстана, на данной территории до последнего времени не было работ посвященных выявлению и анализу флоры редких растений. В крупных флористических сводках, обработаны отдельные виды растений на основании старых сборов. Многие виды известны в регионе по одной или немногим случайным находкам. 
В качестве основных объектов исследований избраны редкие виды растений, занесенные в Красную книгу Казахстана: Adonis vernalis L. (II категория. Редкий вид), Adonis wolgensis Stev. (III категория. Сокращающийся вид), Pulsatilla flavescens (Zucc.) Juz. (III категория. Сокращающийся вид), Pulsatilla patens (L.) Mill. (II категория. Редкий вид) [Красная книга Казахстана, 2014]. 
Цель исследований - изучение биологических особенностей редких видов растений Северного Казахстана, оценка состояния и разработка подходов для сохранения их генофондов с использованием технологии молекулярно-генетической идентификации и паспортизации на основании молекулярного маркирования их геномов.
Задачи исследований:
- выявление редких видов растений в фитоценозах Северного Казахстана;
- определение общей и эффективной численности популяций, некоторых редких видов растений Северного Казахстана;
- проведение молекулярно-генетической идентификации популяций некоторых редких видов растений Северного Казахстана на основании полиморфизма полилокусных маркеров, определение генетического разнообразия;
- оценка состояния генофондов популяций некоторых редких видов растений Северного Казахстана и проведение анализа их типичности и специфичности для региона исследований на основании полилокусного маркирования;
- разработка рекомендаций по сохранению редких видов растений Северного Казахстана.
Флористические исследования являются необходимой основой для разработки рекомендаций по охране растительного мира, составления списка редких видов растений. Исследование флоры Северного Казахстана для выявления и определения редких видов, изучение их распространения и современного состояния, разработка эффективных научных программ по сохранению природных генофондов приобретают важное научно-практическое значение.
Семейство Ranunculaceae Juss. насчитывает свыше 2000 видов растений с разными свойствами – лекарственные, ядовитые, инсектицидные и фунгицидные. В состав семейства входит достаточно много редких и нуждающихся в охране растений [Тахтаджян, 1987].  
Род Adonis L. охватывает около 30 видов, преимущественно встречающихся в Палеарктике, ряд видов в Северной Америке. В Казахстане 4 рода и 13 видов [Байтенов, 2001].
Виды рода Adonis L. имеют значительный практический интерес, поскольку большинство из них содержат в своем составе сердечные гликозиды, препараты адонисов применяют для лечения ряда заболеваний сердечно-сосудистой, нервной системы, болезней почек и мочевыводящих путей [Атлас ареалов и ресурсов, 1980; Буданцев, 2001; Машковский, 2006].
В роде Pulsatilla P.Miller примерно 40 видов, произрастающих в умеренных широтах Северного полушария. В Казахстане 6 видов [Байтенов, 2001].
P. flavescens лекарственный вид, оказывает антибактериальную активность, имеет терапевтический эффект при лечении ревматизма, радикулита, паралича. Содержит алкалоиды, красильное, ядовитое и декоративное растение.
P. patens вид лекарственный, ядовитый. Применяется при ревматизме, дистрофии, радикулите, при нервных болезнях, туберкулезе, венерических заболеваниях и опухолях. Красильное и декоративное растение [Буданцев, 2001].
Разработка молекулярно-генетических методов имеет особую важность для решения главной проблемы в поддержании биоразнообразия – отбора наиболее типичных представителей популяций и создания генетически обоснованных программ по их сохранению; а также, выявлению внутривидового генетического разнообразия, оценке гетерозиготности, реконструированию филогенетических взаимоотношений между видами и пространственные взаимосвязи между популяциями [Боронникова, 2013; Боронникова, 2012].
Таким образом, использование высокоэффективных молекулярно-генетических методов с учетом показателей генетического разнообразия, установленных по результатам молекулярного маркирования множественных геномных участков, а также с обязательным учетом уровней внутри- и межпопуляционного разнообразия, позволит сохранить генофонды редких видов растений, с возможностью проведения отбора в природных условиях ценопопуляций и их групп как с наиболее типичными, так и со специфичными характеристиками генофондов. А использование ISSR-маркеров позволит нам провести паспортизацию гетерогенных природных популяций редких видов растений Северного Казахстана. Данная методика может найти применение как при разработке мер охраны и восстановления природных популяций, так и при идентификации растительного сырья лекарственных растений
Научные выводы работы и рекомендации могут быть использованы для сохранения генофондов редких и исчезающих видов растений Северного Казахстана, оптимизации сохранения генетического разнообразия на популяционном уровне, мониторинга состояния ценопопуляций редких видов растений и в других регионах страны; могут быть использованы при интродукции с целью сохранения уникальных ценопопуляций редких видов растений, при выделении особо охраняемых природных территорий, а также при регламентировании хозяйственной деятельности человека.








ГЛАВА 1

КРАТКАЯ ФИЗИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА СЕВЕРНОГО КАЗАХСТАНА

Северный Казахстан - экономико-географический регион в составе Республики Казахстан. В настоящее время в его состав входят: Северо-Казахстанская область, Костанайская область, Павлодарская область, Акмолинская область. Все регионы, кроме Акмолинской области граничат с РФ.
Отличается довольно суровым резко континентальным климатом с жарким летом и морозной зимой. Значительную его часть занимают равнинные степи, хотя в центре выделяется более холмистый регион, покрытый сосновыми лесами. Речная сеть развита лучше, чем на юге страны, но и она в целом не отличается многоводностью, много бессточных озёр. Крупнейшие реки - Иртыш, Ишим и Тобол, на юге его ограничивает Казахский мелкосопочник. 
Костанайская область расположена на севере Казахстана. Ее площадь превышает 196 000 км2 (или 19 600 000 га). На севере и северо-западе Костанайская область граничит с Российской Федерацией (Курганская,  Челябинская и Оренбургская области), на западе и юго-западе – с Актюбинской, на востоке – с Северо-Казахстанской, Акмолинской, на  юго-востоке - с  Карагандинской областями Казахстана.
Основные природные особенности Костанайской области определяются ее внутриматериковым положением на стыке Урала, Западной Сибири и Центрального Казахстана. Разнообразие геоморфологических, климатических и почвенно-растительных условий на территории области обусловливают разнообразие ландшафтов, относящихся к хорошо выраженным в широтном направлении природным зонам – лесостепной, степной, полупустынной (опустыненные степи и остепненные пустыни).
Устройство поверхности. Протянувшись почти на 800 км от северных границ Казахстана до Приаральской низменности на юге и 250 -  400 км с запада на восток, от предгорий Урала до равнинного Убаган-Ишимского водораздела, Костанайская область отличается большим разнообразием природных условий. Северная часть Костанайской области находится в пределах юго-западной окраины Западно-Сибирской низменности, южная - в пределах Тургайской столовой страны, на западе часть области расположена на наклонном Зауральском плато, на юго-востоке она занимает окраину Казахского мелкосопочника.
В центральной части область пересекает широкая меридиональная депрессия - Тургайская ложбина, которая имеет характер широкой и морфологически ясно выраженной долины. Тургайская ложбина отграничена на западе от Зауральского плато низким Адаевско-Улькаякским плато, на востоке и юго-востоке от Казахского мелкосопочника и отрогов гор Улутау – Восточно-Тургайским плато. В пределах ложбины выделяются пойма и две надпойменной террасы. В результате молодых тектонических явлений Тургайского прогиба произошло изменение уклонов Тургайской ложбины. При этом образовалось два бассейна ложбины, разделенных порогом близ озера Аксуат и имеющих противоположные уклоны: северный – Убаганский и южный – Тургайский. Современные долины рек Убагана и Тургая выработаны в днище Тургайской ложбины, которая изобилует солеными и пресными озерами, болотами и солончаками. Центральная часть ложбины (к северу от озера Аксуат до озера Кушмурун включительно) характеризуется наибольшей засоленностью.
К наиболее ясно выраженным речным долинам следует отнести долины рек Тобола, Тургая и Аята. В долинах этих рек выделяются более или менее широкие поймы и две или три надпойменные террасы. Поймы и надпойменные террасы не везде хорошо прослеживаются. В верхнем и среднем течении Тобола Тургая пойма почти не выражена. Подобная картина наблюдается и в долинах глубоко врезанных рек –Убагана, Аята, Улькаяка, Сарыозеня и многих других. Здесь обычно прослеживаются одна или две надпойменные террасы. 
Геологическое строение. Геологическое строение области обусловлено двумя крупными геоструктурами уральского и центральноказахстанского происхождения. На стыке этих областей выделяется тектонический прогиб, вошедший в геологическую терминологию как Тургайский. Преобладающая часть Костанайской области располагается в пределах этого прогиба, в котором древний палеозойский складчатый фундамент перекрыт толщей горизонтально залегающих осадочных пород мезо-кайнозойского возраста, образующх платформенный чехол. Породы складчатого фундамента обнажаются лишь в западной и юго-восточной частях области. Основу фундамента составляют мощные смятые в складки докембрийские породы, представленные метаморфическими комплексами. 
Климат. Костанайская область, расположенная в центре Евроазиатского материка, отличается резко континентальным климатом. Климатические условия изменяются в широких пределах в связи с большой протяжностью территории, а также влиянием Уральских гор на западе и Казахского мелкосопочника на востоке. Западные воздушные массы значительно иссушаются, проходя над Уралом и Зауральским плато, а восточнее Тургайской ложбины начинает сказываться влияние орографической преграды. На западных склонах Казахского мелкосопочника и прилегающих равнинах воздушные массы отдают остатки своей влаги. Поэтому изогиеты на территории области опущены в западной и восточной частях и приподняты в центральной. Для климата области характерно последовательное нарастание температур воздуха и уменьшении осадков с севера на юг. Показатели теплообеспеченности и влагообеспеченности в этом направлении колеблются в следующих пределах: среднегодовая температура воздуха от –10С до - 6,90С, среднеиюльская – от +19,30С до +25,10С, среднеянварская – от – 180С до минус 8,20С. Годовая сумма  осадков от 390 мм на севере до 159 мм. Зима обычно холодная и малоснежная, в холодный период область находится под влиянием сибирского антициклона, при ясной погоде температура падает до -30 –400С мороза, иногда ниже. Наибольшей высотой снежного покрова отличаются февраль и март. В этот период на севере снежный покров достигает в среднем 20 – 30 см, на юге –18 – 20 см. Весна короткая, отличается сухостью и быстрым нарастанием температур, что связанно с частым вторжением теплых воздушных масс с юга. Для весеннего периода характерны частые сильные и сухие ветры, быстро иссушающие поверхность почвы. Нередко суховеи сопровождаются пыльными бурями. Лето жаркое и сухое, несмотря на относительно большое количество осадков. Осенний период отличается пасмурной, иногда дождливой погодой. Заморозки наступают довольно быстро, нередко со второй половины сентября, но снег ложится поздно, особенно на юге, - бывают случаи, когда снег выпадает только к концу декабря.
Почвы. Почвенный покров Костанайской области подчинен широтной зональности в связи с постепенным усилением засушливости с севера на юг. Выделяются следующие почвенные зоны: зона черноземов с подзонами обыкновенных и южных черноземов, зона каштановых почв с подзонами темно-каштановых, каштановых и светло-каштановых почв и подзона бурых пустынных почв.
Флора и растительность. На территории Костанайской области выделены следующие обобщенные категории зонального порядка: лесостепь, степь и полупустыня.
Лесостепь на территории области занимает небольшие участки, где чередутся березовые и осино-березовые колки с луговыми и богаторазнотравно-ковыльными степями. Южнее на территории области представлена «колочная степь», где на степных пространствах в западинах произрастают небольшие леса, в центре которых развиваются ивовые заросли или осоковые болота.  
Степная зона на территории области подразделяется на  подзоны умеренно-засушливых богаторазнотравно-ковыльных степей на обыкновенных черноземах,  засушливых разнотравно-ковыльных степей на южных черноземах, умеренно-сухих типчаково-ковыльных степей на темно-каштановых почвах, сухих ксерофитноразнотравно-типчаково-ковыльных степей на каштановых почвах, опустыненных полынно-ковыльно-типчаковых степей на светло-каштановых почвах. Зональные типы степей разнообразны, что обусловлено различиями почвенных условий и региональными особенностями состава сообществ (географические варианты).
Южнее развиваются эфемерово-полынные северные пустынные растительные формации (остепненные пустыни, или полупустыни), соответствующие подзоне бурых пустынных почв. Помимо растительных ассоциаций зонального порядка широкое распространение получили сообщества на интразональных почвах. Для луговых и аллювиально-луговых почв характерны злаковые луга - пырейные, вейниковые, острецовые, костровые и разнотравно-злаковые. На засоленных гидроморфных почвах развиты галофитные луга, преобладающая растительность которых состоит из ячменя, лисохвоста, ломкоколостика, остреца, чия и других видов. Повсеместное распространение получили травяные болота –тростниковые, пырейно-тростниковые и осоковые. Большое разнообразие представляют растительные группировки  на солонцах. Степные солонцы черноземной зоны покрыты ковыльно-типчаковыми, грудницево-типчаковыми и полынно-типчаковыми группировками. На солонцах каштановой зоны распространены типчаково-полынные, грудницевые, чернополынные, селитряно-полынные, черно-полынно-биюргуновые и полынно-кокпековые сообщества. Для пустынных солонцов характерны кокпековые и биюргуновые  группировки. Галофитные сообщества и их комплексные на солончаках представлены в   основном сочно-солянковой растительностью.
Преимущественно к интразональным сообществам относятся лесные сообщества области (кроме лесов лесостепной зоны), которые в области представлены березовыми, осиново-березовыми лесами и сосновыми борами. В целом неблагоприятные для лесной растительности условия ограничивают состав древесных пород. Обычны различные виды берёз, сосна обыкновенная, осина. Произрастают также тополь белый, ива древовидная, ольха черная, черемуха, лох и даже лиственница (реликтовая лиственнично-березовая роща находится в Тарановском районе), а на юге встречаются саксаульники. Выделяется две лесорастительные провинции, которые в целом вписываются в границы природных зон. 
Провинция Зауральско-Убаганских лесов занимает северную часть области и охватывает равнины Зауральского плато и юго-западную окраину Западно-Сибирской низменности, размещаясь на территории колочной. лесостепи, и лишь на западе области небольшая её часть заходит в степную зону. В ее пределах выделяется несколько лесорастительных районов с региональными чертами природных ландшафтов. В западно-северо-западной части (юго-восточная часть Зауральского плато) распространены многочисленные очень мелкие березовые и осиновые колки, небольшие сосняки и кустарниковые ивняки. В центральной части междуречья Тобола и Убагана лиственные леса образуют сравнительно крупные колки, при этом осинники занимают увлажненные западины, а березняки более сухие понижения. Здесь же растут березовые байрачные леса в верхней части склона к реке Тобол, в то время как балочные долины реки Убаган покрыты луговым разнотравьем. Равнины междуречья заняты мелкомассивными сосняками и березняками. Центральные участки некоторых колков заболочены, и тогда осина и береза уступают место иве. В этом районе многочисленны озерные и лугово-болотные понижения. В южной части Западно-Сибирской низменности с волнистым рельефом  древостои из березы и осины растут по понижениям, а открытые участки заняты степной растительностью. 
Провинция Абуго-Тургайских ленточных боров занимает среднюю часть территории области. Район остепненных сосновых лесов в древней Абуго- Тобольской ложбине древнего стока расположен в северной половине степной зоны. Сосновые леса здесь растут по вершинам высоких песчаных гряд и верхним частям их склонов. Березовые и осиновые леса приурочены к нижним частям склонов песчаных гряд и нередко прилегают к берегам солёных озёр-соров. Район опустыненных сосновых лесов в Абуго-Тургайской ложбине древнего стока лежит в пределах территории Наурзумского заповедника в подзоне сухих степей. Лес занимает полосу песков, перевеянных ветром. Район сосновых лесов в урочище Терсек (Наурзумский заповедник) расположен также в подзоне сухих степей. Ленточный бор приурочен к выходам древних песков на верхней террасе Тургайской ложбины. Крупные лесные массивы области с севера на юг – Боровской, Аракарагай, бор Казанбасы, бор Аманкарагай, небольшой заповедный ленточный бор Терсек-Карагай (Наурзумский заповедник) и  самый южный лесной массив бор Наурзум-Карагай (Наурзумский заповедник) [Природные особенности Костанайской области - источник доступа https://nic-peb.kspi.kz/ru]. 
Павлодарская область расположена на берегу Иртыша, самой крупной реки Казахстана. Область расположена на северо-востоке Казахстана. Большая часть территории Павлодарской области находится в пределах юга Западносибирской равнины в среднем течении реки Иртыш, и в настоящее время занимает площадь 127,5 тыс. км². С севера область граничит с Российской Федерацией (Омская область), с юга - с Карагандинской областью, с востока — с Восточно-Казахстанской, с запада - с Акмолинской и Северо-Казахстанской областями.
Климат Павлодарской области резко континентальный, характеризующийся холодной продолжительной зимой (5,5 месяцев), жарким и коротким летом (3 месяца).
Рельеф и гидрография. Большая часть области находится в пределах юга Западно-Сибирской равнины. По территории области протекают более 140 рек. Единственная крупная река - Иртыш протекает с Ю.-В. на С.-З. на протяжении около 500 км и имеет ряд протоков-стариц и островов. В мелкосопочнике начинаются реки Тундык, Ащису, Шидерты, Оленты и др., не достигающие Иртыша и заканчивающиеся в бессточных озёрах. От Иртыша построен канал Иртыш - Караганда, на котором сооружено несколько плотин и водохранилищ. В области много озёр, главным образом солёных: Селетытениз, Кызылкак, Жалаулы, Шурексор, Карасор, Жамантуз, Калкаман и др. - на левобережье; Маралды, Моилды, Большой Ажбулат и др.- на правобережье.
В Павлодарской области насчитывается 1200 малых озёр. Около сотни из них пресные, а остальные солёные. На территории области разведано одиннадцать месторождений подземных вод с эксплуатационными запасами 3,8 миллиона кубических метров в сутки. Все они пригодны для питья и орошения.
Флора. В долине Иртыша - злаково-разнотравные и пойменные луга, заливные сенокосы и ленточные боры; вокруг озёр и в долинах пересыхающих рек - злаково-осоковые луга и тростниковые заросли. В южной части левобережья Иртыша - типчаково-полынные и полынно-солянковые полупустыни на светло-каштановых почвах с пятнами солонцов и солончаков, используемые под пастбища; на песчаных участках правобережья - ленточные сосновые боры.
Флора Баянаульского района довольно разнообразна: произрастают более 270 видов деревьев, кустарников и травянистых растений. На солончаках растительный покров большей частью состоит из чия, тростника, солероса,солончаковатого подорожника, полыни. Средняя высота травостоя — 15-30 см. Основными лесообразователями и их спутниками являются: сосна обыкновенная, берёза повислая, пушистая, ольха клейкая, осина, можжевельник, боярышник алтайский, черёмуха обыкновенная, калина обыкновенная, рябина сибирская, малина.  Фауну Баянаульского государственного национального природного парка представляет 48 видов млекопитающих, относящихся к 5 отрядам.
Экология. Павлодарская область подвержена высокому техногенному загрязнению, так как базовыми отраслями является горнодобывающая, нефтеперерабатывающая, химическая промышленность, чёрная и цветная металлургия, энергетика. Главными источниками загрязнения являются тепловые электрические станции, использующие технологию сжигания высокозольных Экибастузских углей в топках котлоагрегатов. Основная масса выбросов приходится на промышленные предприятия расположенные в городах Экибастуз (46 %), Аксу (26,5 %) и Павлодар (25,5 %), на долю всех остальных районов области приходится лишь около 2 % выбросов [Павлодарская область…, 1969].
Северо-Казахстанская область (СКО) расположена на самом севере Казахстана, а в физико-географическом отношении - на южной окраине Западно-Сибирской равнины и частично - территории Казахского мелкосопочника (Сары-Арка). Координаты самой северной точки области: 55026/ с.ш. (что соответствует широте Москвы) и 68059/ в.д., крайней южной точки - 52013/ с.ш. и 67019/ в.д., крайней западной точки - 54000/ с.ш. и 65057/ в.д., восточной - 52050/ с.ш. и 74002/ в.д. Расстояние в градусах между крайними точками по долготе составляет 8005/, по широте - 3013/. Расстояние по прямой между крайними точками в направлении север-юг равно 375 км, запад-восток — 602 км. Область располагается на тех же широтах, что и Калужская, Тульская, Тамбовская области России.
Территория области на севере граничит с Курганской, Тюменской и Омской областями Российской Федерации, на юге - с Акмолинской областью Республики Казахстан, на западе - с Костанайской и на востоке - с Павлодарской областями Республики Казахстан.
Рельеф. Большая часть территории области расположена на южной окраине Западно-Сибирской равнины, где уровень поверхности не превышает 200 метров, и относится к древнеозерным неогеновым плато, занимающим большие пространства между долинами рек Тобол и Иртыш. Междуречья этой территории с поверхности сложены слоями плотных глинистых пород неогенового возраста и озерного генезиса. В юго-восточной части области выделяется система крупных замкнутых котловин соленых озер: Калибек, Улькен-карой, Теке, Селетытениз. Равнинная часть области пространственно соответствует Западно-Сибирской плите молодой эпигерцинской платформы, где складчатый фундамент погружен под осадочными породами чехла. Для рельефа области характерна слабая расчлененность, волнистость, общий уклон поверхности к северу и северо-востоку.
Юго-Западная часть области относится к Казахскому мелкосопочнику (Сары-Арка) и представлена северо-западной частью Кокшетауской возвышенности. Сары-Арка - древняя горная страна, складчатые структуры которой возникли в палеозое. Процессы выветривания и денудации в сочетании с неотектоническими движениями положительного знака привели к формированию современного ее облика. Сложена территория Кокшетауской возвышенности в основном магматическими и метаморфическими горными породами.
Пограничная южная окраина Западно-Сибирской равнины представлена волнистыми древне-абразионными и абразионно-аккумулятивными равнинами, где скальные породы залегают неглубоко, нередко сразу под почвенным покровом. Над монотонной равнинной поверхностью плато поднимаются одиночные холмы или невысокие (до 20-30 м) сопки. Более высокие сопки встречаются редко, среди них - горы Сырымбет, гора Орлиная (Жаман-Сопка).
Для Кокшетауской возвышенности характерна система эрозионно-тектонических и эрозионных долин, иногда переуглубленных, заполненных аллювиальными отложениями палеогена и озерными, озерно-аллювиальными толщами неогена, частично освоенных современной гидросетью.
Территория СКО почти в меридиональном направлении пересечена сравнительно глубокой и хорошо развитой долиной реки Ишим.
Ишим в пределах области имеет хорошо разработанную долину, ширина которой меняется от нескольких км на юге до 20-22 км в северной половине области.
В левобережной половине области развит удивительный рельеф, получивший название гривного. Уникальность его определяется прежде всего морфологией, т.е. внешним обликом, геологическим строением, загадочностью происхождения.
Гривами называют длинные пологие гряды, протягивающиеся от 1-2 до 20-25 км. В пределах СКО максимальная длина достигает 15 км. Высота грив колеблется от 3-4 до 15-18 м при ширине 500-1500 м. Одной из характерных особенностей грив является их почти однообразная ориентировка: длинные оси вытянуты с запад-юго-запада на восток-северо-восток.
На территории области находится 3425 котловин существующих и исчезнувших озер. Самые крупные из них (по площади водного зеркала): Селеты-Тенгиз (777 км2), Теке (265 км2), Шаглытенгиз (240 км2), Киши-Карой (102 км2). Котловины таких озер как Сиверга, Менгисер, Становое, Бол. Тарангул (Таранколь) и др. имеют площади до 30-50 км2 и более. Однако количественно преобладают озера и озерные котловины с площадями около 1 км2.
Равнинный рельеф области с плодородными черноземными почвами способствовал высокой степени распаханности территории.
Климат и агроклиматические ресурсы. Положение Северного Казахстана в глубине самого большого материка обуславливает резкую континентальность его климата, характерными чертами которого являются продолжительная холодная зима с сильными ветрами и метелями, короткое, но жаркое лето.
Средние многолетние температуры самого холодного месяца января около -18.5оС на севере, около -17.6 оС на юге, а в самые холодные дни достигают -45оС. В июле температура в среднем доходит до +19оС на севере и +19.5оС на юге, а в самые жаркие дни до +41оС. Продолжительность солнечного сияния варьирует от 2000 до 2150 часов. Радиационный баланс около 25-30 ккал/см2 в год, с ноября по март - отрицателен. Для Северного Казахстана весьма характерна частая смена воздушных масс, вызывающих неустойчивость погоды. Вторжения континентального арктического воздуха с севера в зимнее время обуславливают резкие понижения температур, а в переходные сезоны при этом отмечаются весенне-осенние заморозки. Именно циркуляция атмосферы является причиной резких колебаний температур и осадков от года к году.
В зимнее время преобладают антициклональные типы погод с господством ясного неба и устойчивыми отрицательными температурами. Ветры имеют отчетливо выраженную юго-западную направленность со средними скоростями около 5.5 м/с.
Весна короткая (20-30 дней), сухая и прохладная начинается со второй половины апреля. Средние многолетние даты весеннего перехода температур через 5оС приходятся на 20-22 апреля, через 10оС - на 8-10 мая. Осенью переход через 10оС приходится в среднем на 18-20 сентября, а через 5оС - 5-7 октября. Продолжительность периода со средней суточной температурой воздуха выше 10оС около 130-140 дней, а суммы средних суточных температур воздуха выше 10оС составляют 2000-2200оС. Средняя дата последнего весеннего заморозка около 20 мая (от 16 апреля до 22 июня), первого осеннего - около 20 сентября (19 августа-12 октября). Зафиксировано явление заморозка даже 25 июля (Булаево, 1997г.). Продолжительность безморозного периода около 100-120 дней в году, а периода со среднесуточными температурами выше 0оС в среднем около 190 дней.
В летнее время преобладают циклональные типы погоды, с северными и северо-западными ветрами, имеющими средние скорости около 4 м/с. Осень прохладная, пасмурная, нередко дождливая. Среднегодовое количество атмосферных осадков варьирует от 290-295 до 425-435 мм. Менее всего осадков получают юго-восточные районы области. Лучше обеспечены влагой горносопочные районы Кокшетауской возвышенности и лесостепье. В теплую половину года (апрель-октябрь) выпадает до 80-85% годовой нормы с максимумом в июле (45-75 мм). Снежный покров устойчив со средней мощностью к концу зимы около 25-30 см, лежит около 5 месяцев, с ноября по март. 
Обобщение данных за время инструментальных наблюдений по гидрометеорологической станции города Петропавловска показывает, что за последние 50 лет происходит некоторое потепление климата с одновременным повышением годовых сумм осадков. В отдельные годы возможны также весенние и летние бездождные периоды, особенно неблагоприятно сказывающиеся в растениеводстве. Продолжительность наибольшего бездождного периода в году, повторяющегося примерно один раз в 20 лет, колеблется от 28 до 36 дней. Среднее количество дней в году с атмосферной засухой за период с апреля по октябрь на территории области составляет 40-50 дней, варьируя в г. Петропавловске от 10 до 60 дней.
В соответствии с агроклиматическим районированием регион относится к трем агроклиматическим областям.
1. Слабо-влажная умеренно теплая, занятая ландшафтами типичной лесостепи и значительной площади Кокшетауской возвышенности, где увлажненность характеризуется значениями ГТК (гидротермический коэффициент по Г.К. Селянинову), равным 1,0-1,1. Период с устойчивыми суммами температур выше 10оС достигает 2000-2100оС.
2. Засушливая умеренно-теплая, к которой относится большая часть территории области, занятая ландшафтами колочной лесостепи и степи, с ГТК от 1.0 до 0.8 и с суммами устойчивых температур выше 10оС около 2100-2200оС.
3. Засушливая теплая, занимающая восточную и западную, до долины р. Ишим, части южного региона, где ГТК меняется от 0.9 до 0.7, а суммы температур выше 10оС - 2200-2400оС.
Акмо́линская о́бласть. Граничит на западе с Костанайской, на севере - с Северо-Казахстанской, на востоке - с Павлодарской и на юге - с Карагандинской областями. Область расположена в непосредственной близости к таким развитым регионам России, как Урал, Тюменская, Томская, Омская и Новосибирская области.
Рельеф. Акмолинская область занимает западную окраину Казахской складчатой страны между горами Улытау на юго-западе и Кокшетаускими высотами на севере. Общий уклон местности - с востока на запад. В том же направлении среднюю часть Акмолинской области пересекает долина реки Ишима, поворачивающая круто на север невдалеке от западной границы области. По характеру рельефа Акмолинскую область можно разделить на 3 части: северо-западную - равнинную, юго-западную - равнинную с отдельными холмами и восточную - возвышенную часть Казахской складчатой страны. Северо-западная часть (прилегающая к долине Ишима, на участке её поворота к северу) представляет равнинное плато, расчленённое сухими оврагами и балками. К долине Ишима плато обрывается уступом. В юго-западной части Акмолинской области (южнее р. Ишима) простирается повышенная равнина. На ней разбросаны многочисленные холмы с плоскими вершинами, а в понижениях между холмами — мелководные солёные и пресные озёра различной величины. На востоке Акмолинской области - та часть Казахской складчатой, некогда горной, страны, выровненной процессами разрушения (денудации), в которой сохранился сложный комплекс холмов, гряд и увалов с мягкими очертаниями склонов, называемых здесь сопками (так называемый мелкосопочник). Относительная высота сопок от 5-10 м до 50-60 м и реже до 80-100 м. Форма и размеры холмов изменяются в зависимости от состава слагающих пород. Наиболее высокие с округлыми вершинами сопки сложены обычно гранитами, сопки с ещё более пологими склонами и мягкоконтурными вершинами — порфирами и, наоборот, островерхие сопки, как правило, - кварцитами. Замкнутые котловины между сопками, размерами от нескольких десятков метров до нескольких десятков километров в диаметре, часто заняты озёрами. Крайняя северо-восточная часть Акмолинской области лежит в пределах Западно-Сибирской низменности. 
Климат. В Акмолинской области климат резко континентальный, засушливый, с жарким летом и холодной зимой. Суточные и годовые амплитуды температур очень велики. Весна и осень выражены слабо. Солнечных дней много, количество солнечного тепла, получаемого летом землёй, почти столь же велико, как в тропиках. Облачность незначительна. Годовые осадки уменьшаются с севера на юг, максимум их приходится на июнь, минимум - на февраль. Снеговой покров удерживается в среднем 150 дней. Ветры в Акмолинской области довольно сильные.
Гидрография. Водами Акмолинская область бедна. Реки мелководны, несудоходны, питаются за счет талых вод и в меньшей степени — грунтовых источников. Летом реки часто пересыхают, вода в них становится соленоватой. Главные реки Акмолинской области: Ишим (приток Иртыша) и его притоки: Терс-Аккан - слева, Жабай, Колутон и др. -справа. Многие реки оканчиваются в бессточных озёрах (реки Нура, Селенты, Уленты). Десятки озёр занимают котловины мелкосопочника и возвышенной равнины Акмолинской области. Наибольшие из них - солёные озёра Тенгиз (недалеко от границы с Карагандинской областью) около 40 км шириной, Калмык-Коль и др., меньшие по размерам - пресноводные Ала-Коль, Шоинды-Коль и многие др. Благодаря низменным берегам многие озёра меняют свои очертания при сильных ветрах.
Почвенно-растительный покров Акмолинской области представлен степями и отчасти полупустынями. В зависимости от рельефа и подстилающих пород почвенные комплексы и растительные ассоциации чрезвычайно пестры и разнообразны. К северу от Ишима расположены разнотравно-злаковые степи на южных чернозёмах с большим количеством солонцов по понижениям и скелетных почв по сопкам. Растительность засухоустойчива, представлена ковылями, типчаком, а по возвышенностям нередко встречаются сосновые боры. Всю западную треть Акмолинской области (проникая вдоль долины р. Ишима на восток до города Нур-Султан) занимают злаковые степи на тёмно-каштановых почвах. Задернованность почв здесь составляет всего 30-40 %. К востоку от города Нур-Султан в почвенном покрове значительную роль начинают играть солонцы, а в растительности - полыни и типчаки. В южной части Акмолинской области в районе озера Тенгиз на солонцах и солончаках распространяется несомкнутый покров полыней и типчаков [Акмолинская область…, 2004].























ГЛАВА 2
ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА ИССЛЕДОВАНИЯ

Объектами исследований явились природные ценопопуляции четырех редких видов растений Северного Казахстана: Adonis vernalis L., Adonis wolgensis Stev., Pulsatilla flavescens (Zucc.) Juz. и Pulsatilla patens (L.) Mill.
Растения имеют разные степени редкости и уязвимости по отношению к неблагоприятным факторам в отдельных частях своего ареала. Это обстоятельство обусловливает и разное состояние популяций в пределах всего ареала или его отдельной части. Под термином «популяция» в демографических исследованиях обозначается совокупность особей одного вида, совместно живущих на определенной территории, связанных между собой отношениями родства (потоком поколений) и системой внутренних взаимоотношений и отграниченных от других подобных совокупностей [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976]. 
В большинстве случаев реальные границы скопления особей вида распознать трудно или невозможно, тогда популяцией называют совокупность особей исследуемого вида в рамках пространства, ясно ограниченного пределами некоторого природного объекта.
Самый низкий ранг популяции – это ценотическая популяция. Чаще всего она является частью конкретной популяции, которая состоит из особей, сходных по тем или иным показателям. 
Многие авторы дают следующее определение понятия «ценопопуляция». Ценопопуляция - совокупность особей данного вида в пределах однородного экотопа [Работнов, 1950; 1960, Уранов, 1967, 1975]. Так как однородный экотоп занят одним фитоценозом, то границы ценопопуляции часто совпадают с границами фитоценоза [Работнов, 1950]. 
Как считают многие исследователи, при изучении редких видов растений удобнее иметь дело именно с их ценопопуляциями. Преимуществами её исследования являются: легкое выделение в природе и  доступность для изучения по площади. При исследовании состояния биологических систем целесообразно сочетать анализ состояния системы в целом с анализом состояния ее элементов. По отношению к ценопопуляции — это анализ особей и ценопопуляции вообще. 
Особь — счетная единица, пространственно обособленная в надземной среде, физически и морфофизиологически целостное образование. Достаточно легко определить особь генеративного происхождения, возникшую из семян у однолетних растений [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976; Баранова, 2006]. У стержнекорневых видов с одноосевым расположением побегов растение выросшее из семени, является четкой счетной единицей. Хорошо различить отдельные особи можно и у некоторых многолетних растений, которые имеют подземные органы в виде луковиц или клубней, а также у большинства древесных растений. У большинства многолетних растений, в первую очередь вегетативно подвижных, за счетную единицу принято брать отдельный куст, надземный побег или отдельную ветвь, т.е. часть особи [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976]. Поэтому, как правило, выделяют две счетные единицы: морфологические особи или генеты, и фитоценотические особи, или раметы [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976; Жукова и др. 1994; Жукова 1987]. Причем одну ценопопуляцию могут формировать как генеты, так и раметы. 
Анализ состояния особи раскрывает возможные будущие изменения в популяции и лежит в основе прогноза динамики в ней. Любая особь характеризуется определенным набором признаков, которые определяют ее морфологический статус. Признаки подразделяются на 2 категории: качественные и количественные. Количественные признаки, называемые морфометрическими параметрами, используются при оценке жизненного состояния особей и построении виталитентных спектров ценопопуляций. Обычно определяются статистические количественные признаки особей, которые дают информацию о состоянии растений в момент исследования, учитывающие число частей или структур у растения, а также размеры и массу тела растения и его отдельных частей (в целях сохранения редких растений биомасса их не замеряется). 
Под жизненностью особи обычно понимают такие свойства, как мощность вегетативных и генеративных побегов (органов). Для её определения обычно изучают следующие параметры растения: высота надземной части, число вегетативных и генеративных побегов на одной особи, число листьев, цветков и соцветий, средняя ширина и длина листьев, размеры цветка и плода, количество плодов, семезачатков и семян. 
Наиболее существенными качественными признаками являются: способ питания, способность особи к семенному или вегетативному размножению, соотношение и интенсивность этих процессов, соотношение процессов новообразования и отмирания у особи и др. [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976]. На качественных признаках базируется выделение возрастного состава популяции. Возрастное состояние особи - это определенный этап развития (онтогенез а) растения, характеризующийся наличием ряда определенных морфологических и биологических признаков в частности, положения особи в пространстве и особым взаимоотношением со средой. 
Индикаторами возрастных состояний чаще всего бывают морфологические изменения, коррелятивно связанные с функциональными. Календарный (астрономический) возраст и возрастное состояние всегда связаны между собой. Однако соотношение их не всегда однозначно. Особи одного календарного возраста могут находиться на разных этапах своего онто- генетического развития, т.е. быть в разных возрастных состояниях, и, наоборот, особи одного возрастного состояния могут быть разного календарного возраста. Причины нетождественности особей связаны как с генетическими, так и экологическими различиями. 
В популяционно-демографических исследованиях растений преимущественно используется определение онтогенетического состояния, а календарный возраст служит дополнительной характеристикой. Такое предпочтение объясняется тем, что особи растений разных видов проходят одни и те же онтогенетические состояния в течение разного времени, и поэтому сравнительная оценка (сопоставление) их роли в сообществе на основе календарного возраста теряет биологический смысл. Кроме того, определение календарного возраста у многих растений затруднено или невозможно вследствие обновления побегов и корней, определение возрастного состояния всегда реально [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976]. 
Особи, относящиеся к одному онтогенетическому состоянию, объединяются в одну группу. Выделение их проводится в соответствии с классификацией онтогенетических состояний семенных растений. 
Объектами исследования явились виды: Adonis wolgensis Stev., A. vernalis L., Pulsatilla multifida (Pritz.) Juz., P. uralensis (Zamels)Tzvel. (Приложение А-М).
У исследуемых видов проводилось изучение распространения растений в Северном Казахстане по материалам гербариев AA, KG, KUZ, LE, MW, а так же по литературным данным.
Полевые исследования проводились 26 IV – 8 V 2018 г. и 06 – 15 VI 2019 г. на территории Павлодарской Акмолинской, Костанайской, Северо-Казахстанской областей: восточная граница – окр. г. Экибастуз; западная – окр. г. Костаная. 
Для изучения ценопопуляций (ЦП) подбирались участки с высокой плотностью цветущих особей. С помощью GPS определялись границы  ЦП. Проводилось флористическое описание ЦП с указанием количества видов, общего и парциального проективного покрытия (ОПП, %) (Приложение Н). При обработке флористических описаний использовалась программа IBIS разработанная А. А. Зверевым (2007). Анализ  жизненных форм ценофлор проводился с использованием подходов И.Г. Серебрякова (1962). Оценка видов по отношению к увлажнению проводилась по экологической шкале А.П. Шенникова (1950). Название видов даются по сводке С. А. Абдулиной (1999) с учетом современных данных. Семейства цветковых растений расположены по системе А.Л. Тахтаджяна [Takhtajan, 2009]. Виды в родах и роды в семействах расположены по алфавиту.
Для определения объема ценофлоры A. vernalis было обследовано 8 ЦП (табл. 1, рис. 1).

Таблица 1 - Характеристика ценопопуляций (ЦП) Adonis vernalis L.

	№№
	Местонахождение ЦП
	Местообитание

	ЦП 1
	Акмолинская обл., территория Национального парка «Бурабай», Золотоборское лесничество. 
	Разреженный березовый лес, Полнота 0,4.

	ЦП 2
	Акмолинская обл., территория Национального парка «Бурабай», Мирное лесничество, кв. 71. 5Б+5С. Рельеф ровный
	Разреженный березовый лес. Полнота 0,5-0,6. 

	ЦП 3
	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05280° с.ш., 70.48577° в. д., 383 м. над у.м., 
	Луг среди разреженного березового леса, полнота 03, 9Б1С.


	ЦП 4
	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05295° с.ш., 70.48938° в. д., 390 м. над у.м.
	Разнотравно-вейниковый луг на опушке березового леса


	ЦП 5
	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.08902° с.ш., 70.47668° в. д., 383 м. над у.м., 
	Суходольный луг на опушке березового леса


	ЦП 6
	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.09319° с.ш., 70.47671° в. д., 375 м. над у.м., 
	Суходольный луг с очень редкими соснами, полнота 02.


	ЦП 7*
	Северо-Кахастанская обл., 7 км СЗ от с. Сергеевка, 54.71898° с.ш., 69.80614° в. д.,
	Гривно-западинная, озерно-аллювиальная равнина

	ЦП 8*
	Акмолинская обл., 10 км от с. Ясеновка, 53.97222° с.ш., 68.16158° в. д. 
	равнина с западинами, межколочное пространство



*– описания из базы данных ЦСБС СО РАН
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Рис. 1. Расположение ЦП Adonis vernalis: А – Северный Казахстан; Б – Кокшетауская возвышенность

Изучение структуры популяций изучалось на 13 ЦП (табл. 2).

Таблица 2 -Характеристика ценопопуляций (ЦП) Adonis vernalis L. для изучения структуры ЦП

	Нахождение
	Фитоценологическая характеристика

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05256° с.ш., 70.49899° в. д., 391 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Злаково-адонисовый луг на опушке сосново-березового леса


	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05348° с.ш., 70.49877° в. д., 393 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Разреженный березовый лес 10Б, полнота 0 3, адонисово-разнотравный луг

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.06450° с.ш., 70.46176° в. д., 405 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Суходольный луг на склоне небольшой сопки, узкая полоса в основании сопки

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.04309° с.ш., 70.53473° в. д., 375 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Кустарниковая заросль по опушке березового леса.


	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.04266° с.ш., 70.53352° в. д., 383 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Искусственные сосновые насаждения в возрасте 35–40 лет (скорее всего на месте суходольного луга) 9С1Б.

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.04465° с.ш., 70.51959° в. д., 401 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Опушка разреженного березово-соснового леса, полнота 02–03

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05280° с.ш., 70.48577° в. д., 383 м. над у.м., 07. VI. 2019 г.
	Луг среди разреженного березового леса, полнота 03, 9Б1С.

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05295° с.ш., 70.48938° в. д., 390 м. над у.м., 07. VI. 2019 г., 
	Разнотравно-вейниковый луг на опушке березового леса


	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.08902° с.ш., 70.47668° в. д., 383 м. над у.м., 07. VI. 2019 г. 
	Суходольный луг на опушке березового леса

	Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.09319° с.ш., 70.47671° в. д., 375 м. над у.м., 07. VI. 2019 г. 
	Суходольный луг с очень редкими соснами, полнота 02.

	Северо-Казахстанская обл, окр. с. Чапаево,  54.92058° с.ш., 69.16529° в. д., 147 м. над у.м., 09. VI. 2019 г. 
	Сырой луг на опушке березового леса.

	Северо-Казахстанская обл, окр. с. Чапаево,  54.45209° с.ш., 69.201908° в. д., 141 м. над у.м., 09. VI. 2019 г. 
	Молодой березовый лес 10Б, полнота 04–05.

	Северо-Казахстанская обл, окр. с. Ленинское,  54.46395° с.ш., 69.22211° в. д., 136 м. над у.м., 09. VI. 2019 г. 
	Кочкарный луг на опушке березового леса



Изучение ценофлоры A. wolgensis проводилось обследованием и описанием 8 ЦП. (табл.3, рис. 2).

Таблица 3 - Характеристика ценопопуляций (ЦП) Adonis wolgensis Stev.

	Номер ЦП
	Местонахождение ЦП
	Местообитание

	ЦП 1
	Павлодарская обл., окр. г. Экибастуза,  N51.66494°,  W75.28173°, h=412 м над ур. м.
	Межсопочное понижение, ковыльно-типчаковая степь с пятнами солонцов

	ЦП 2
	Павлодарская обл., окр. г. Экибастуз, урочище «Три березы», N51.57517°, W75.13187°, h=403 м над ур. м.
	Восточный склон сопки, ковыльно-типчаковая степь на солонцеватых почвах

	ЦП 3
	Павлодарская обл., окр. п. Баянаул,  N50.2209°, W75.8009°, h=406 м над ур. м.
	Подножье склона, закустаренная типчаково-ковыльная степь

	ЦП 4
	Акмолинская обл., окр. с. Ерейментау, горы Ерейментау, N51.65717°, W73.19056°, h=313 м над ур. м.
	Подножье склона, солонцеватая полынно-ковыльная степь

	ЦП 5
	Костанайская обл., окр. с. Щербаково, N53.20453°, W64.21550°, h=193 м над ур. м.
	Разреженный сосновый лес на песках

	ЦП 6
	Костанайская обл., окр. с. Озерное, Новонеженское л-во, кв. 21, N52.43971°, W64.09279°, h=213 м над ур. м.
	Вторичная псаммофитная степь на месте старого пожара

	ЦП 7
	Костанайская обл., окр. с. Заречное, памятник природы «Каменное озеро», N52.28013°, W63.76616°, h=134 м над ур. М
	Северный склон к озерной впадине, закустаренная ковыльная степь

	ЦП 8
	Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, N52.93287°, W70.49210°, h=431 м над ур. м.
	Березово-сосновый лес



[image: ]

Рис. 2. Размещение ЦП Adonis wolgensis в Северном Казахстане

Изучение ценофлоры P. uralensis (Zam.) Tzvel. проводилось на территории Костанайской области в 17 ЦП (табл. 4).


Таблица 4 - Характеристика ценопопуляций (ЦП) P. uralensis

	Номер ЦП
	Местонахождение ЦП
	Местообитание

	ЦП 1
	Костанайская обл., Пресногорьковский лесхоз, Борковское л-во, кв. 22
	Сосняк наземновейниковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 2
	Костанайская обл., Боровской лесхоз, Боровское л-во, кв. 73
	Сосняк костиничноковый

	ЦП 3
	Костанайская обл., Боровской лесхоз, Каменск-Уральское л-во, в средней части пологого склона С-З экспозиции террасы р. Джусалинки
	Сосняк орляковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 4
	Костанайская обл., Боровской лесхоз, Каменск-Уральское л-во, кв. 85
	Сосняк разнотравный [Пугачев, 1994]

	ЦП 5
	Костанайская обл., Боровской лесхоз, Каменск-Уральское л-во, кв. 66
	Сосняк разнотравно-раннеосоковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 6
	Костанайская обл., Пресногорьковский лесхоз, Борковское л-во, кв. 32
	Сосняк зимолюбковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 7
	Костанайская обл., Боровской лесхоз, Каменск-Уральское л-во, кв. 115
	Сосняк вишняковый 
[Пугачев, 1994]

	ЦП 8
	Костанайская обл., Аракарагайский лесхоз, Краснокордонское л-во, кв. 10
	Сосняк разнотравно наземновейниковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 9
	Костанайская обл., Аракарагайский лесхоз, Убаганское л-во, кв. 93
	Сосняк раннеосоково-наземновейниковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 10
	Костанайская обл., Семиозерный лесхоз, Новонеженское л-во, ув. 21
	Сосняк тростниковидновейниково-разнотравное [Пугачев, 1994]

	ЦП 11
	Костанайская обл., окр. с. Щербаково, N53.20453°, W64.21550°, h=193 м над ур. м.
	Разреженный сосновый лес на песках.

	ЦП 12
	Костанайская обл., окр. с. Озерное, Новонеженское л-во, кв. 21, N52.43971°, W64.09279°, h=213 м над ур. м.
	Вторичная псаммофитная степь на месте сгоревшего соснового леса

	ЦП 11
	Костанайская обл., Басманский лесхоз, Казанбасское л-во, кв. 83
	Сосняк раннеосоковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 12
	Костанайская обл., Аракарагайский лесхоз, Убаганское л-во, кв. 64
	Сосняк овсяницево-лишайниковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 13
	Костанайская обл., Аракарагайский лесхоз, Убаганское л-во, кв. 138
	Сосняк вишняково-спирейный [Пугачев, 1994]

	ЦП 14
	Костанайская обл., Наурзумский заповедник, Сосновское л-во, кв. 5
	Сосняк березово разнотравно- наземновейниковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 15
	Костанайская обл., Наурзумский заповедник, Сосновское л-во, кв. 9
	Сосняк злаково приземистоосоковый [Пугачев, 1994]

	ЦП 16
	Костанайская обл., Наурзумский заповедник, Сосновское л-во, кв. 8
	Сосняк можжевеловый [Пугачев, 1994]

	ЦП 17
	Костанайская обл., Наурзумский заповедник, Наурзумскоел-во, кв. 78
	Сосняк разнотравно наземновейниковый [Пугачев, 1994]



Изучение видов Pulsatilla multifida (Pritz.) Juz.) с многочисленными гибридами объединенными в P. aggr. patens проводилось на территории Павлодарской, Акмолинской областей в момент массового цветения 4–6 мая 2018 года и в период созревания семян 4–16 июня 2019 года в одних и тех же ценопопуляциях (табл. 5).

Таблица 5 - Изучение ценопопуляций видов P.multifida и P. aggr. patens Северного Казахстана

	ЦП
	Вид
	Местонахождение
	Местообитание

	ЦП-1
	P.multifida (Pritz.) Juz.)
	Павлодарская обл., окр. п. Баянаул, горы Баянаул, N50.8299°, W75.8000°, H 407 м над ур. м. 28.04. 2018; 12.06.2019 г. 
	поляна между скалами

	ЦП-2
	P. aggr. patens 
	Акмолинская обл., окр. с. Ерейментау, горы Ерейментау, N51.65717°, W73.19056°, h=320 м над ур. м. 29.04. 2018; 12.06.2019 г.
	Основание небольшой сопки, щебнистые почвы

	ЦП-3
	P. aggr.patens  
	Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, N52.93281°, W70.49210°, h=431 м над ур. м. 03.05. 2018; 13.06.2019 г.
	Шебнисто-каменистые сопки

	ЦП-4
	P aggr. patens  
	Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, N53.10970°, W70.12750°, h=359 м над ур. м. 04.05. 2018; 13.06.2019 г.
	ковыльная степь

	ЦП-5
	P. aggr. patens  
	Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, N53.12304°, W70.18010°, h=343 м над ур. м. 04.05. 2018; 13.06.2019 г.
	восточный склон сопок, ковыльная степь



Возрастные состояния выделены согласно методическим указаниям Т.А. Работнова (1950) А.А. Уранова (1967, 1975), Л.Б. Заугольновой и О.В. Смирновой (1978), Критерии выделения возрастных состояний..., 1976, Программа и методика наблюдений…, 1986(табл. 6).

Таблица 6 - Возрастные периоды растений (по А.А. Уранову, 1975).

	Латентный (первичного покоя) период (Se)
	Семена

	Виргинильный период
	Проростки (P)

	
	Ювенильные растения (J)

	
	Имматурные растения (Im)

	
	Виргинильные растения  (V)

	Репродуктивный период
	Молодые репродуктивные растения (G1)

	
	Зрелые репродуктивные растения (G2)

	
	Старые репродуктивные растения (G3)

	Сенильный (старческий, нерепродуктивный) период
	Субсенильные (S)

	
	Сенильные (Ss)

	
	Отмирающие (Se)



Принципиальная схема описания возрастных состояний дана по А.Н. Куприянову (2013).
Описание латентного периода (se) заключается в описании распространения семян, их морфологии, всхожести и сроков хранения. В этом случае латентный период начинается созреванием семени и заканчивается его прорастанием. 
Виргинильный период начинается с момента прорастания (первичный корешок достиг половины длины семени) и до появления первых репродуктивных органов. В этом периоде растения проходят несколько возрастных состояний. Проростки (р) – возрастное состояние от прорастания до отмирания семядолей. Ювенильные особи (j) – для растений в этом возрастном состоянии характерна простота организации, несформированность признаков и свойств, присущих взрослому состоянию. Корневая система представлена, как правило, первичным корнем. Это возрастное состояние длится от момента отмирания семядолей до появления взрослых листьев. Имматурные особи (im) – это возрастное состояние начинается с момента появления пазушных почек (у злаков – кущения) до начала их прорастания. Характеризуется наличием свойств и признаков, переходных от ювенильных растений к взрослым особям, наличием листьев и корневых систем переходного типа, появлением отдельных взрослых черт в структуре побегов. В этом возрастном состоянии отмечают особенности ветвления главного побега, последовательность заложения почек и характер их прорастания. Возрастное состояние очень трудно для определения и иногда выпадает. Виргинильные особи (у) – это возрастное состояние начинается с момента роста главного и боковых побегов до появления репродуктивных органов. Характеризуется наличием характерных для вида взрослых листьев, побегов и корневой системы.
Репродуктивный период – это время от первого до последнего цветения. У растения имеются цветы, листья (низовая, срединная, верховая формация), моно-, ди-, полициклические побеги. Молодые репродуктивные растения (g) – это возрастное состояние длится от первого зацветания до появления симподиумов – побегов второго порядка. Для них характерно небольшое количество плодущих побегов, незначительный диаметр куста, образование большого количества почек возобновления. Средневозрастные репродуктивные растения (g) – в этом возрастном состоянии наблюдается уравновешенное плодообразование, которое подвержено изменениям, но колебания продуктивности вполне объясняются погодными условиями. Для этого возрастного состояния характерно максимальное плодоношение. Старые репродуктивные растения (g) – в этом возрастном состоянии происходит сокращение плодоношения до полного его прекращения. Происходит упрощение жизненной формы, уменьшение количества почек возобновления.
Сенильный период – в этот период происходит отмирание растений, упрощение жизненной формы, растения не образуют плодущих органов, или они сильно видоизменены и не способны к образованию плодов и семян, вегетативное размножение чрезвычайно плохое. Субсенильные особи (ss) – у растений в этом состоянии начинается полное угасание репродуктивной функции, которое заканчивается потерей возможности естественного вегетативного размножения. Сенильные особи (s) – у растений уменьшается доля живых листьев и увеличивается доля отмерших частей. Отмирающие особи (sc) – доля живых вегетативных частей минимальная, вегетативное возобновление прекратилось.
Онтогенетическую структуру и численность растений в ЦП изучали на учетных площадках площадью 1 м2. В качестве счетной единицы использовали особь, парциальный куст и парциальный побег. Принятие той или иной счетной единицы определялись конкретной биоморфой, формируемой в конкретном месообитании. Онтогенетический спектр построен по общепринятой методике [Критерии выделения возрастных состояний..., 1976, Программа и методика наблюдений…, 1986].
Т.А. Работнов (1950), на основании соотношений особей разных возрастных состояний в ЦП выделил инвазионные, нормальные и регрессивные ценопопуляции. В дальнейшем А.А. Жукова, А.А. Уранов [Уранов, 1967] предложили классификацию нормальных ценопопуляций по абсолютному максимуму онтогенетических групп взрослых растений,  разделив их на группы: молодая нормальная ЦП (имеет максимум на виргинильных и g1 -особях), зрелая (преобладают средневозрастные g2-особи), стареющая (с максимумом на g3- особях), старая нормальная (с максимумом на субсенильных особях). Классификация Л.А. Животовского «дельта – омега» (2001) основывается на двух индексах: «дельта» – Δ и «омега» – ω. 
Дельта – это индекс возрастности, разработанный А.А. Урановым (1975), предложившим следующую формулу для его расчета, в последствии уточненной Л.А. Животовским (2001):
Δ = ΣKimi ∕ ΣKi, 
где ΣKi – сумма растений всех возрастных состояний, mi – возрастность особей [Уранов, 1975] (табл. 7).

Таблица 7 - Коэффициенты возрастности (по А.А. Уранову, 1975 и 
Л.А. Животовскому, 2001)

	Латентный (первичного покоя) период (Se)
	Семена
	Коэффициент возрастности, ki

	
	Семена (sm)
	0,0025

	Виргинильный период
	Проростки (P)
	0,0067

	
	Ювенильные растения (J)
	0,0180

	
	Имматурные растения (Im)
	0,0424

	
	Виргинильные растения  (V)
	0,1192

	Репродуктивный период
	Молодые репродуктивные растения (G1)
	0,2679

	
	Зрелые репродуктивные растения (G2)
	0,5000

	
	Старые репродуктивные растения (G3)
	0,7311

	Сенильный (старческий, нерепродуктивный) период
	Субсенильные (S)
	0,8808

	
	Сенильные (Ss)
	0,9526

	
	Отмирающие (Se)
	0,9820




Индекс возрастности изменяется от 0 до 1 он оценивает возрастной уровень ЦП и дает представление о вкладе определенной онтогенетической группы в общую возрастность ЦП. В зависимости от коэффициента возрастности Л.А. Животовский (2001) предложил следующие типы ЦП: подростковая 0 – 0,1; взрослеющая 0,1 – 0,2; молодая 0,2 – 0,4; зрелая 0,4 – 0,6; стареющая 0,6 – 0,8; старая 0,8 – 1,0.
 «Омега» – ω – индекс эффективности, или средняя энергетическая эффективность ценопопуляции – средневзвешенное значение величин эффективности растений (ei), который рассчитывается по формуле 
 ω = Σpiei , 
где pi = ni /n – доля растений i-того состояния в данной популяции, ni – абсолютное число растений i-того состояния, n = Σni – общее число растений, ei – энергетическая эффективность [Животовский, 2001] (табл. 8). 

Таблица 8 - Эффективность онтогенетических состояний ei 
(по Л.А. Животовскому, 2001)

	Латентный (первичного покоя) период (Se)
	Семена
	Коэффициент эффективности, ei

	
	Семена (sm)
	0,0099

	Виргинильный период
	Проростки (P)
	0,0266

	
	Ювенильные растения (J)
	0,0707

	
	Имматурные растения (Im)
	0,1807

	
	Виргинильные растения  (V)
	0,4200

	Репродуктивный период
	Молодые репродуктивные растения (G1)
	0,7864

	
	Зрелые репродуктивные растения (G2)
	1,0

	
	Старые репродуктивные растения (G3)
	0,7864

	Сенильный (старческий, нерепродуктивный) период
	Субсенильные (S)
	0,4200

	
	Сенильные (Ss)
	0,1807

	
	Отмирающие (Se)
	0,0707




По классификации «дельта – омега» выделяют 6 нормальных популяций, на основе критерия абсолютного максимума, то есть соответственно тому, на какое из онтогенетических состояний приходится абсолютный максимум распределения разных возрастных групп (табл. 9). 

Таблица 9 - Классификация популяций Δ – ω (Животовский, 2001)

	Тип ЦП
	Δ
	Ω

	Молодая
	< 0,35
	< 0,6

	Зреющая
	< 0,35
	> 0,6

	Переходная
	0,35–0,54
	< 0,7

	Зрелая
	0,35–0,54
	>0,7

	Стареющая
	>0,55
	> 0,6

	Старая
	>0,55
	< 0,6


 

Эти индексы позволяют охарактеризовать общее состояние популяции и особенно часто используются для сравнения популяций одного вида в разных эколого-ценотических условиях. 
Индекс восстановления  (I) определялся по формуле:
 I = Σj→v ∕ Σg1→g3,
где jv – сумма растений всех возрастных состояний прегенеративного периода, g1g3 – сумма растений всех возрастных состояний генеративного периода [Жукова, 1987].
Типы нормальных ценопопуляций расчитаны на основании подсчета индексов возрастности и средней эффективности ценопопуляций [Животовский, 2001].




















ГЛАВА 3
ADONIS WOLGENSIS STEV. 

Adonis wolgensis Stev. относится к редким и исчезающим растениям Казахстана [Красная книга…, 2014]. Вид охраняется в Украине, Республике Молдова, Болгарии, Румынии [Редкие виды…, 1982; Червена книге…, 1984; Кондратюк, Остапко, 1990; Dihoru, 1984], а так же в 11 регионах Российской федерации [www plantarium.ru].

НОМЕНКЛАТУРА
Adonis wolgensis Stev. 1818, in DC Syst. I: 245; Бобров, 1937, Фл. СССР, 7: 536; Гамаюнова, 1961, Фл. Каз. 6: 130; Ковалевская, 1972, Опр. Раст. Ср. Азии, 3: 230;  Tutin, 1964, Fl. Europ. 1: 222; Akeroid, 1993, Fl. Europ. Ed. 2, 1: 268; Тимохина, 1993. Фл. Сиб. 6: 207. – A. vernalis v. wolgensis Шмальгаузен, 1895, Фл. Ю.-З. России: 8. – A. marschalliana  Andrz. Ex Besser, 1822, Enumer. Pl. 22: 673. – Chrisocyanthus wolgensis (DC.) Holub, 1998, Prteslia, 70, 2: 103; Сенников, 2001. Фл. Вост. Европы, 10: 179 – Адонис волжский. 
Растение описано из Поволжья: «in imperio Rutheno ad flumen Volgam». Голотип хранится Женеве. Качественное изображение голотипа представлено в Catalogue des herbiers de Geneve (CUG).
A. wolgensis  входит в секцию Consiligo DC. Е.Г. Бобров (1937)  поместил его в ряд Vernales Bobr., кода он отнес виды с сидячими перисто рассеченными листьями.
В местах совместного произрастания A. wolgensis и A. vernalis встречабтся экземпляры гибридного происхождения описанные как C × hybridus (Wolff ex Simk.) [Holub, 1998]. В Казахстане пока этот гибрид не найден. 
Номенклатурное положение A. wolgensis в роде Adonis достаточно полно приведено в очерке по A. vernalis.
Adonis wolgensis – многолетний травянистый поликарпик, с короткими, толстыми, буровато-черными корневищами, образованным многолетними основаниями побегов. Стебли немногочисленные, 15—30 см выс., от середины раскидисто-ветвистые, в основании с буроватыми чешуевидными листьями. Молодые стебли и листья обильно, а после отцветания рассеянно опушенные. Пластинки листьев пальчато рассеченные, конечные дольки их линейно-ланцетные, более широкие, чем у A. vernalis, снизу по краю завернутые [Бобров, 1937; Коняева, Тохтарь, 2013]. Цветки бледно-желтые. Чашелистики лиловатые, опушенные. Плодики в округлой головке. Семянки тонко и неясно морщинистые, волосистые. Носик книзу отогнутый, б. м. плотно прижат к семянке (рис. 3).
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Рис. 3. Adonis wolgensis Stev. – Адонис волжский

На морфологические особенности A. wolgensis большое влияние оказывают условия произрастания. Нами выделено три морфотипа: степной, лугово-степной, лесной. Высота растений ко времени созревания плодов  степного морфотипа 12,8±0,94 см, лугово-степного 14,5±0,76 см, см, лесного 37,0±3,30 см (табл. 10, рис. 4). Размеры летних листьев  увеличиваются от степного к лесному морфотипу (рис. 5).

Таблица 10 - Высота растений A. wolgensis (n=12)

	Высота, см
	Степной морфотип
	Луговой морфотип
	Лесной морфотип

	в момент цветкния
	10,6±0,93
	14,4±0,98
	18,0±1,20

	в период созревания плодов
	12,8±0,94
	14,5±0,76
	37,0±3,30



[image: ]
Рис. 4. Габитус A. wolgensis: А – степной морфотип (Павлодарская область, окр. г. Экибастуз, солонцеватая степь); B – лугово-степной морфотип Акмолинская обл., Боровское лесничество, кв. 96, луговая степь); C – лесной морфотип (Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, березово-сосновый лес).
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Рис. 5. Морфология взрослых листьев A. wolgensis: А – степной морфотип; 
B – лугово-степной морфотип; C – лесной морфотип.


РАСПРОСТРАНЕНИЕ
Adonis wolgensis Stev. – имеет обширный ареал на юге Европейской части России в основном в степной зоне, изолированные местонахождения имеются в Молдавии, Румынии, Венгрии и Болгарии [Пошкурлат, 2000; Редкие виды…, 1982; Червена книге…, 1984; Dihoru, 1984], Южного Зауралья [Науменко, 2008], степной	 части западной Сибири  [Тимохина, 1993; Хрусталева, 2000]. Вопреки мнению А.П. Пошкурлат (2000) в Кузнецкой котловине этот вид не встречается [Эбель, 2012] (рис. 4).
А.П. Пошкурлат (2000) приводит сведения о нахождению A. wolgensis в качестве изолированных местонахождений в горах Каркаралы, Ортау, в южной части Мугоджарских гор,  в окр. оз. Зайсан и на Тарбагатае. 
А.П. Гамаюнова (1961) приводит A. wolgensis для Отрогов Общего Сырта, Тобольско - Ишимского, Семипалатинского борового, Прикаспийского флористических районов, Западного и Восточного мелкосопочника. Ю.А. Котухов (2015) приводит его для Западного и Карбинского Алтая. З.В. Карамышева и Е.И. Рачковская (1973) приводят его для всей степной части Казахского мелкосопочника. Нами этот вид приводился для Кокшетауской возвышенности, гор Каркаралы, Баянаул [Куприянов, Михайлов, 2007; Куприянов и др. 2008, 2013, 2014, 2017; Султангазина и др., 2013, 2014,2017] (рис. 6).
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Рис. 6. Распространение A. wolgensis в Казахстане

ЦЕНОАРЕАЛ
Ценоареалы A. wolgensis отличаются большим разнообразием, что свидетельствует о высокой экологической пластичности вида. Е.Г. Бобров (1937) приводит его для сухих степей, реже на лесных лужайках и опушках. На юге России спектр, занимаемых адонисом волжским степных сообществ достаточно широк: от наиболее мезофитных вариантов сообществ с доминированием Poa angustifolia L. по склонам и днищам неглубоких балок и экотонов на границе с лесными фитоценозами до белополынно-типчаковых фитоценозов на солонцеватых каштановых почвах [Давиденко и др., 2016].
В степной зоне Казахского мелкосопочника A. wolgensis характерен для плакорных и петрофитных вариантов разнотравно-ковыльных и сухих типчаково-ковыльных степей, а в полосе опустыненных полынно-ковыльных степей растет в зарослях кустарников по мелкосопочным логам и луговинам [Карамышева, Рачковская, 1973]. Н.И. Науменко (2008) в Южном Зауралье приводит для степей, остепненных лугов, сухих боров. На юге Западной Сибири A. wolgensis встречается на лесных опушках и степях [Тимохина, 1993].
Наши исследования  позволили значительно расширить ценоареал A. wolgensis. В окрестностях г. Экибастуза популяции адониса волжского (ЦП-1 и 2) расположены опустыненной степи, по склонам и межсопочным понижениям, в кустарниковых зарослях на солонцеватых и засоленных каштановых почвах. В горах Баянаул (ЦП-3) этот вид произрастает в лощинах и у подножья склонов в лугово-степных сообществах на темно каштановых почвах в зарослях степных кустарников. В горах Ерейментау (ЦП-4) исследуемая популяция находилась  в составе солонцеватого луга, который сформировался у подножья сопки. В Костанайской области популяции найдены по опушкам сосновых боров на песчаной почве (ЦП-5), а так же на месте старой гари (ЦП-8), где сформировалось злаково-бобовниковое (Amygdalus nana) сообщество. Еще одна популяция  была найдена на территории памятника природы «Каменное озеро» в зарослях кустарников (ЦП-7). На Кокшетауской возвышенности (ЦП-6) популяции адониса волжского располагаются внутри березово-сосновых насаждений на темно-каштановых почвах.

ЦЕНОФЛОРА
В Северном Казахстане адонис волжский встречается довольно широко в различных местообитаниях и фитоценозах. В степных местообитаниях на засоленных почвах размещение растений куртинное: каждая куртина состоит из нескольких особей разных возрастных состояний. В лугово-степных и лесных местообитаниях растения размещены внутри ценопопуляции более равномерно. В весеннее время адонис образует аспект и его проективное покрытие может достигать 40 %. 
Ценофлора Adonis wolgensis включает 119 видов, принадлежащих к 28 семействам и 75 родам (табл. 11). Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae, Rosaceae и  Poaceae (табл. 12). Только четыре семейства (Asteraceae, Rosaceae, Poaceae, Fabaceae) имеют более трех родов, остальные 1–3 рода. 
Таблица 11- Состав ценофлоры Adonis wolgensis

	Виды
	1*
	2
	3
	4

	Семейство Equisetaceae Rich. ex DC.

	Equisetum hyemale L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Семейство Pinaceae Spreng. ex Rudolphi

	Pinus sylvestris L.
	Мн
	Д
	КМ
	Лесная

	Семейство Ephedraceae Dumert.

	Ephedra distachya L.
	Мн
	К
	К
	Степная

	Семейство Ranunculaceae Juss.

	Adonis wolgensis Steven
	Мн
	Кк
	М
	Степная

	Pulsatilla uralensis (Sӑmels)Tzvel.
	Мн
	Кк
	М
	Степная

	Pulsatilla multifida (Pritz.) Juz.
	Мн
	Кк
	М
	Степная

	Ranunculus polyanthemos L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговая

	Ranunculus polyrhizos Steph.
	Мн
	Ки
	М
	Луговая

	Семейство Betulaceae S. F. Gray

	Betula pendula Roth
	Мн
	Д
	М
	Лесная

	Семейство Caryophyllaceae Juss.

	Eremogone longifolia (M.Bieb.) Fenzl
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Gypsophila paniculata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Otites wolgensis (Hornem.)Grossh.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Степная

	Silene chlorantha (Willd.) Ehrh.
	Мн
	Ск
	М
	Луговая

	Семейство Polygonaceae Juss.

	Rumex acetosa L.
	Мн
	Ск
	М
	Луговая

	Семейство Limoniaceae Ser.

	Limonium gmelinii (Willd.) Kuntze
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Семейство Tamaricaceae Link

	Tamarix ramosissima Ledeb.
	Мн
	К
	КМ
	Степная

	Семейство Primulaceae Batsch ex Borkh.

	Androsace maxima L.
	Э
	Ск
	Ск
	Степная

	Семейство Brassicaeae Burnett

	Alyssum desertorum Stapf
	Э
	Ск
	Ск
	Степная

	Draba nemorosa L.
	Э
	Ск
	Ск
	Степная

	Семейство Salicaceae Mirb.

	Populus tremula L.
	Мн
	Д
	М
	Лесная

	Семейство Crassulaceae J. St.-Hil.

	Sedum telephium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговая

	Семейство Rosaceae Juss.

	Amygdalus nana L.
	Мн
	К
	КМ
	Степная

	Filipendula stepposa Juz.
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степная

	Filipendula ulmaria (L.) Maxim.
	Мн
	Ккл
	М
	Луговая

	Filipendula vulgaris Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степная

	Fragaria vesca L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговая

	Fragaria viridis (Duchesne) Weston
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Potentilla arenaria Borkh.
	Мн
	Дк
	К
	Степная

	Potentilla asiatica (Th. Wolf) Juz.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Potentilla bifurca L.
	Мн
	Дк
	КМ
	

	Potentilla canescens Besser
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Potentilla humifusa Willd. ex Schltdl.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Rosa acicularis Lindl.
	Мн
	К
	КМ
	Степная

	Rosa majalis Herrm.
	Мн
	К
	КМ
	Лесная

	Rosa spinosissima L.
	Мн
	К
	КМ
	Степная

	Spiraea hypericifolia L.
	Мн
	К
	КМ
	Степная

	Семейство Onagraceae Juss.

	Oenothera biennis L.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорная

	Семейство Fabaceae Lindl.

	Astragalus testiculatus Pall.
	Мн
	Пк
	К
	Степная

	Caragana frutex (L.) K.Koch
	Мн
	К
	КМ
	Степная

	Genista tinctoria L.
	Мн
	К
	Км
	Степная

	Glycyrrhiza uralensis Fisch.
	Мн
	Дк
	М
	Степная

	Medicago falcata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Melilotus officinalis (L.) Pall.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорная

	Семейство Valerianaceae Batsch

	Valeriana tuberosa L.
	Мн
	Ккл
	М
	Степная

	Семейство Dipsacaceae Juss.

	Scabiosa isetensis L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Семейство Apiaceae Lindl.

	Ferula soongarica Pall. ex Spreng.
	Мн
	Ккл
	М
	Степная

	Seseli ledebourii G.Don
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Seseli libanotis (L.) W.D.J.Koch
	Мн
	Ск
	М
	Луговая

	Xanthoselinum alsaticum (L.) Schur
	Мн
	Кк
	М
	Луговая

	Семейство Asteraceae Bercht. et J. Presl

	Achillea asiatica Serg.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Achillea millefolium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговая

	Achillea nobilis L.
	О-Д
	Ки
	КМ
	Степная

	Achillea setacea Waldst. & Kit.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Ancathia igniaria (Spreng.) DC.
	О-Д
	Ск
	К
	Степная

	Artemisia absinthium L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Сорная

	Artemisia austriaca Jacq.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Artemisia campestris L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Artemisia commutata Besser
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Artemisia compacta Fisch. ex DC.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Artemisia dracunculus L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Artemisia filatovae Kupr.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Artemisia frigida Willd.
	Мн
	Пк
	КМ
	Степная

	Artemisia nitrosa Weber
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Artemisia pauciflora Weber
	Мн
	Ск
	К
	Степная

	Artemisia schrenkiana Ledeb.
	Мн
	Ск
	К
	Степная

	Carduus crispus L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорная

	Carduus nutans L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорная

	Centaurea marschalliana Spreng.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Centaurea scabiosa L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Сорная

	Echinops sphaerocephalus L.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорная

	Galatella sp. 
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Galatella tatarica (Less.) Novopokr.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Hieracium umbellatum L.
	Мн
	Ки
	КМ
	Лесная

	Jacobaea erucifolia (L.) Gaertn., Mey. et Scherb.
	Мн
	Кк
	М
	Луговая

	Jacobaea vulgaris Gaertn.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорная

	Jurinea multiflora (L.) B.Fedtsch.
	Мн
	Дк
	К
	Степная

	Saussurea salsa (Pall. ex M.Bieb.) Spreng.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Scorzonera ensifolia M.Bieb.
	Мн
	Кк
	К
	Степная

	Serratula cardunculus (Pall.) Schischk.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Solidago virgaurea L.
	Мн
	Кк
	М
	Лесная

	Taraxacum officinale F.H.Wigg.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорная

	Семейство Rubiaceae Juss.
	
	
	
	

	Galium verum L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Семейство Boraginaceae Juss.

	Onosma simplicissima L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Семейство Scrophulariaceae Juss.

	Linaria vulgaris Mill.
	Мн
	Дк
	М
	Сорная

	Verbascum phoeniceum L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степная

	Veronica incana L.
	Мн
	Дк
	К
	Степная

	Veronica longifolia L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговая

	Veronica spicata L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Veronica spuria L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Семейство Lamiaceae Martinov

	Phlomoides tuberosa (L.) Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степная

	Thymus marschallianus Willd.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Thymus serpyllum L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Семейство Liliaceae Juss.

	Fritillaria ruthenica Wikstr.
	Мн
	Кл
	М
	Степная

	Gagea fedtschenkoana Pascher
	Мн
	Кл
	М
	Степная

	Gagea granulosa Turcz.
	Мн
	Кл
	М
	Степная

	Tulipa biebersteiniana Schult. & Schult. f.
	Мн
	Кл
	М
	Степная

	Tulipa patens C.Agardh ex Schult. & Schult. f.
	Мн
	Кл
	М
	Степная

	Семейство Alliaceae Borkh.

	Allium globosum M.Bieb. ex Redoute
	Мн
	Кл
	КМ
	Степная

	Allium nutans L.
	Мн
	Кл
	КМ
	Степная

	Allium strictum Schrad.
	Мн
	Кл
	КМ
	Степная

	Allium tulipifolium Ledeb.
	Мн
	Кл
	М
	Степная

	Семейство Cyperaceae Juss.

	Carex ericetorum Pollich
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Carex pediformis C.A.Mey.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Carex sp. 
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Carex supina Willd. ex Wahlenb.
	Мн
	Дк
	К
	Степная

	Семейство Poaceae Barnhart

	Achnatherum splendens (Trin.) Nevski
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Agropyron cristatum (L.) Beauv.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Agropyron pectinatum (M.Bieb.) Beauv.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степная

	Bromopsis inermis (Leyss.) Holub
	Мн
	Дк
	М
	Луговая

	Calamagrostis epigeios (L.) Roth
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговая

	Elytrigia repens (L.) Nevski
	Мн
	Дк
	М
	Сорная

	Festuca valesiaca Gaudin
	Мн
	Кк
	К
	Степная

	Koeleria cristata (L.) Pers.
	Мн
	Дк
	К
	Степная

	Phleum phleoides (L.) H.Karst.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud.
	Мн
	Дк
	М
	Прибрежно-водная

	Poa angustifolia L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степная

	Poa pratensis L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговая

	Stipa capillata L.
	Мн
	Кк
	К
	Степная

	Stipa pennata L.
	Мн
	Кк
	К
	Степная

	*В колонке 1 приведена длительность жизни особей (Мн – многолетники, О-Д – длительно вегетирующие одно-двулетники, Э – эфемеры).
В колонке 2 – жизненные формы (Д – дерево, К – кустарник, Пк – полукустарник, Дк – длиннокорневищные травы, Кк – короткокорневищные травы, Ккл – корнеклубневые травы, КЛ – клубнелуковичные травы, Ск – стержнекорневые травы, Ки – кистекорневые травы).
В колонке 3 – экологические группы по отношению к влагообеспеченности местообитаний (К – Ксерофиты, КМ – ксеромезофиты, М – мезофиты, ГМ – гигромезофиты).
В колонке 4 – эколого-ценотические группы.



В семействе Asteraceae отмечено четыре вида рода Achillea и одиннадцать видов рода Artemisia. Это свидетельствует о том, что ценофлора носит с одной стороны лугово-степной характер, а с другой показывает наличие солонцеватости местообитаний. В семействе Rosaceae – пять видов рода Potentilla и три вида рода Rosa.
По сравнению со степной частью Центрального Казахстана в состав 10 ведущих семейств Brassicaceae, имеющий четвертый ранг [Карамышева, Рачковская, 1973]. Fabaceae  опускается на IV–V место, что свидетельствует об уменьшении аридности флоры. Семейства Ranunculaceae и Liliaceae имеют более высокий ранг по сравнению со спектром ведущих семейств флоры степной части Центрального Казахстана. Отмеченные изменения придают ценофлоре A. wolgensis более бореальный  характер, чем степная флора Центрального Казахстана [Карамышева, Рачковская, 1973], она характерна для флоры Восточной Европы [Толмачев, 1974]. Особенности ценофлоры хорошо коррелируют с экологическими условиями  кустарниковых зарослей, в которых формируются популяции A. wolgensis, с большей защищенностью от пересыхания и плавным ходом температур в целом более низких, чем на открытых степных участках.






Таблица 12 - Ведущие семейства ценофлоры Adonis wolgensis по числу видов

	


Семейство
	
Ценофлора
Adonis vernalis
	Степная часть Центрального Казахстана [Карамышева, Рачковская, 1973]

	
	Место по числу видов
	Число родов/%  от общего числа
	Число видов/%  от общего числа
	Место по числу
видов 
	Число видов/%  от общего числа

	Asteraceae Bercht. et J. Presl
	I
	15/20,0
	32/26,9
	I
	195/13,4

	Rosaceae Juss.
	II
	6/8,0
	15/12,6
	VI
	65/4,5

	Poaceae Barnhart
	III
	11/14,7
	14/11,8
	III
	100/6,9

	Fabaceae Lindl.
	IV–V
	6/8,0
	6/5,0
	II
	114/7,8

	Scrophulariaceae Juss.
	IV–V
	3/4,0
	6/5,0
	IX
	51/3,5

	Liliaceae Juss.
	VI–VII
	3/4,0
	5/4,0
	XIV
	23/1,5

	Ranunculaceae Juss.
	VI–VII
	3/4,0
	5/4,0
	XVI
	20/1,4

	Alliaceae Borkh.
	VIII– X
	1/1,3
	4/3,5
	VI
	41/2,8

	Apiaceae Lindl.
	VIII– X
	3/4,0
	4/3,5
	X
	47/3,2

	Caryophillaceae Juss.
	VIII– X
	4/5,3
	4/3,5
	VII
	61/4,3

	Всего в 10 семействах
	
	55/73,3
	95/79,8
	
	717/49,3

	Всего 
	
	75/100
	119/100
	
	1453/100



Основу ценофлоры составляют многолетние растения (96 видов). Одно-двулетние растения представлены 13 видами, что составляет 11 % видового состава ценофлоры. Последняя группа состоит из  длительно вегетирующих одно-двулетников (10 видов) и эфемеров – однолетников с коротким периодом вегетации (3 вида). Незначительная доля участия одно-двулетних видов в составе ценофлоры характерна для лугово-степных ценофлор. Группа длительно вегетирующих одно-двулетников большей частью состоит из сорных растений, отражающих антропогенное воздействие на ценофлору.
По жизненным формам в составе ценофлоры преобладают длиннокорневищные травы (38 видов), представленные преимущественно многолетними лугово-степными растениями. Стержнекорневые растения (24 вида) представлены в большинстве своем степными видами и одно-двулетними сорными травами. Коротко-корневищные многолетние травы представлены 22 видами. В ценофлоре значительна доля (9 видов) клубне-луковичных трав, что отражает зональные условия степи с выраженной летней засухой. Достаточно большая доля (8%, 9 видов) представлена кустарниками, что отражает особенности местообитания A. wolgensis.
По отношению к фактору увлажнения ценофлора образована мезоксерофитами (63 вида) и мезофитами (38 видов). Преобладание мезоксерофитов  и мезофитов легко объяснимо местообитанием ценопопуляций в кустарниковых зарослях и по опушкам мелколиственных и сосновых лесов, и своеобразным микроклиматом, которые они образуют. Примечательно, что участие ксерофитов  сравнительно небольшое (14 видов) и это еще раз свидетельствует о мезоксерофитном характере ценопопуляций A. wolgensis.
При анализе состава ценофлоры по эколого-ценотическим группам выделение групп и отнесение конкретных видов к определенной группе производилось нами на основании преимущественной встречаемости того или иного вида в различных местонахождениях A. wolgensis. Таким образом, принадлежность вида к определенной эколого-ценотической группе отражает здесь его преимущественную встречаемость в том или ином типе растительности и его локальные экологические «предпочтения».
Основу ценофлоры составляют виды зонального  степного типа (80 видов), что собственно и характеризует ценопопуляции A. wolgensis. Луговые виды менее представлены (22 вида), их нахождение в ценофлоре имеет случайный характер с небольшой встречаемостью и обилием. так же как и лесные (6 видов) и прибрежно-водные (1 вид). Сорные виды не многочисленны (8 видов), что свидетельствует об умеренном антропогенном  влиянии (табл. 11).
Только 8 видов имеют встречаемость выше 50% по 8 обследованным сообществам. Из них следует отметить степные виды Stipa capillata и Festuca valesiaca, что еще раз подчеркивает степной характер ценофлоры. Следует отметить высокую встречаемость (62,5 %) Spiraea hypericifolia, которая подчеркивает принадлежность  ценофлоры к кустарниковым зарослям. Среди других видов с высокой встречаемостью следует отметить Onosma simplicissima, Phlomoides tuberosa, Potentilla humifusa, Calamagrostis epigeios, Bromopsis inermis.
Несмотря на то, что A. wolgensis встречается в основном в степной зоне, заходит в лесную зону и частично в зону северных пустынь, анализ ценофлоры показывает, что это лугово-степной вид. С одной стороны основу ценофлоры составляют степные ксеромезофиты, с другой – длинно-корневищные растения, свойственные луговым сообществам.

ОСОБЕННОСТИ ВОЗРАСТНЫХ СОСТОЯНИЙ
Латентный период. На Кокшетауской возвышенности семена созревают в  начале июня, на севере Казахстана во второй декаде июня, в Костанайской области в середине мая. Семенная продуктивность зависит от погодных условий и возрастных состояний. весенних условий и возрастного состояния. В 2019 году количество завязавшихся семян в степных ценопопуляциях (ЦП-1, ЦП-2) составила 4–8 шт в одной головке, так же плохая завязываемость семян наблюдалась в лесных ценопопуляциях (ЦП-8) – 3–8 шт в одной головке, на некоторых растениях плоды не завязались. В лугово-степных популяциях (ЦП-3) количество плодов составило от 6 до 12 в одной головки. Как и у A. vernalis семена обладают длительным эндогенным покоем (рис. 7). 
[image: ]
Рис. 7. Плоды A. wolgensis

[bookmark: _Toc406579925][bookmark: _Toc406430677]Виргинильный период. Проростки (p). В природных условиях семена прорастают в конце апреля. В степных ЦП проростки прорастают внутри куртины взрослых растений. Прорастание надземное, корешок проникает в почву до глубины 4 см, семядоли продолговатые цельнокрайние на черешках (рис. 8, p). В фазе проростков растения сохраняются длительный период, возможно до конца вегетативного периода
Для ювенильных особей (j) характерен моноподиальный рост побега, появление чешуевидных листьев и сохранение стержневого корня. В этом состоянии растения могут находиться несколько (2-3 ) лет. В степных ЦП побеги достигают 10–12 см. 

[image: ]
 
Рис. 8. Возрастные состояния A. wolgensis: p – проростки, J – ювенильное состояние;  im – имматурное состояние; v,  – виргинильное состояние

[image: ]

Рис. 9. Морфологические особенности листьев A. wolgensis: J – ювенильное состояние;  im – имматурное состояние; v,  – виргинильное состояние

Имматурное состояние (im) характеризуется возникновением  симподиального ветвления. Из почек возобновления, находящихся в пазухе нижних листьев прорастает почка, образующая боковой побег. Листья округлые 2,5 см. в диам. трех раздельные , дважды рассеченные, доли второго порядка имеют шиловидные зубцы (рис. 8, im ). В имматурном состоянии стержневой корень сохраняется и образуется корневище, образующееся из одревесневающих оснований надземных побегов (ризидов).
 У особей в виргинильном состоянии (v) формируется довольно длинное корневище с крупными горизонтальными шнуровидными придаточными корнями, первичный стержневой корень разрушается. Из пазух первых листьев осевого побега образуются побеги второго порядка. Количество осевых побегов  незначительное: в степных и лугово-степных ЦП – 1-2 побега, в лесных ЦП 1 побег (рис. 8, v). Листовая пластинка 2-3,5 см дл и 2-3,5 см шир. дваждуперистая, дольки второго порядка рассечены на короткие зубцы (рис. 9, v). Календарный срок продолжительности виргинильного состояния может быть чрезвычайно растянут зависит от конкретных экологических условий.  Оно может продолжаться несколько лет и за это время происходит нарастание корневища на которых формируется  несколько осевых побегов.
Первые цветки, характеризирующие переход растений  в молодое генеративное состояние (g1), появляются на одном из первых осевых побегов. Цветки появляются на верхушечном побеге, диметр цветка 15,5±1,90 мм. У лугово-степного морфотипа к моменту цветения формируются удлиненные междоузлия за счет которых высота растений может достигать 15 см. У растений степного морфотипа  высота растений к моменту цветения не превышает 10–12 см. У растений в этом состоянии один осевой побег. Формируется укороченное неразветвленное корневище с постоянно увеличивающимся количеством ризидов. 
	[image: ]
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	Рис. 10. Возрастные состояния A. wolgensis: g1 – молодые генеративные особи: А – лугово-степной морфотип; B – степной морфотип
	Рис. 11. Возрастные состояния A. wolgensis: g2 – молодые генеративные особи: А – лугово-степной морфотип; B – степной морфотип



В среднем генеративном состоянии (g2) на растении появляется несколько цветков. В отличие от A. vernalis в этом возрастном состоянии растения имеют один многократно ветвящийся осевой побег. Каждый осевой побег имеет до 4-5 боковых побегов второго порядка на которых образуются цветы, диаметр – 33,8±1,70 мм. (рис. 11, g2). Листья округло-продолговатой формы 2,5-2,0 см, трижды перисто раздельные, доли второго порядка рассечены на линейно-шиловилные доли третьего порядка 2-3 мм дл и 0,5 мм шир. Для этого возрастного состояния характерно ветвление корневищ и формирование мощной системы придаточных корней. 
У старовозрастныех генеративных особей (g3) начинается разрушение корневищ и образование парциальных кустов (рис. 10, g1). Количество генеративных побегов сокращается, диаметр цветков составляет 17,0±2,30 мм. Как и у A. vernalis в этом возрастном состоянии изменяется жизненная форма от короткокорневищной кистекорневой до дерновинной [Фардеева,  Саидова, 2010]. На корневищах появляются немногочисленные побеги с цветками и многочисленные вегетативные побеги. Происходит упрощение структуры листовой пластинки. Листья округлые около 3,0 см в диам., они дважды-трижды перисто рассеченные, дольки третьего порядка довольно редки  и появляются не у всех долей второго порядка (рис. 12, g3). 
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Рис. 12. Возрастные состояния A. wolgensis: g3 – старовозрастная генеративная особь;  s: – субсенильная особь

У субсенильных особей (s) сохраняется дернина из полуразрушенных корневищ. Надземная часть представлена одиночными разветленными вегетативными побегами. Вегетативные побеги одиночные представлены системой отмирающих корневищ, с одиночными вегетативными побегами (рис. 12, s).
Сенильные растения нами не обнаружены.
A. wolgensis как и A. vernalis – коротко-стержневой травянистый поликарпик в Северном Казахстане представлен тремя морфотипами: степным, лугово-степным и лесным, имеющими значимые морфологические отличия в высоте побегов и форме листовых пластинок. В онтогенезе A. vernalis выделено четыре периода и 9 возрастных состояний. Достаточно хорошим диакностическим признаком является диаметр цветков, который у молодых генеративных особей составляет 15,5 мм, у средневозрастных –33,8 мм, а в старовозрастном состоянии опять уменьшается до 17,0мм. Растения обладают низкой семенной продуктивностью. Семена обладают длительным эндогенным покоем. 

ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ A. WOLGENSIS

Изучено 8 ценопопуляций A. wolgensis, расположенных в Акмолинской, Костанайской, Павлодарской областях. У каждой ЦП с помощью GPS определялась площадь максимального распространения A. wolgensis, внутри ЦП закладывалось 25 учетных площадок (1 м2), на которых подсчитывалось количество всех экземпляров A. wolgensis и определялись их возрастные состояния.
ЦП-1. Павлодарская обл., окр. г. Экибастуза,  N51.66494°,  W75.28173°, h=412 м над ур. м. Межсопочное понижение, северный склон, адонисово-типчаковое сообщество. Площадь популяции 200 м2, ОПП – 60%, ОПП A. wolgensis – 40%, сообщество насчитывает 24 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Adonis wolgensis, Alyssum desertorum, Androsace maxima, Artemisia austriaca, Festuca valesiaca, Potentilla humifusa, Ranunculus polyrhizos, Seseli ledebourii, Valeriana tuberosa.
ЦП-2. Павлодарская обл., окр. г. Экибастуз, урочище «Три березы», N51.57517°, W75.13187°, h=403 м над ур. м. Восточный склон сопки, ковыльно-типчаковая степь на солонцеватых почвах.  Площадь популяции 300 м2, ОПП – 60%, ОПП A. wolgensis – 0,5%, сообщество насчитывает 29 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Artemisia nitrosa, Astragalus testiculatus, Draba nemorosa, Festuca valesiaca, Limonium gmelinii, Ranunculus polyrhizos, Spiraea hypericifolia, Tulipa patens, Valeriana tuberosa.
ЦП-3. Павлодарская обл., окр. п. Баянаул, N50.2209°, W75.8009°, h=406 м над ур. м. Подножье склона, закустаренная типчаково-ковыльная степь. Площадь популяции 500 м2, ОПП – 90%, ОПП A. wolgensis – 0,5%,  сообщество насчитывает 29 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Allium nutans, Caragana frutex, Carex pediformis, Gagea granulosa, Poa angustifolia, Rosa spinosissima, Seseli libanotis, Stipa capillata, S. pennata, Thymus marschallianus. 
ЦП-4. Акмолинская обл., окр. с. Ерейментау, горы Ерейментау, N51.65717°, W73.19056°, h=313 м над ур. м. Подножье склона, солонцеватый луг. Площадь популяции 400 м2, ОПП – 100%, ОПП A. wolgensis – 3,0%,  сообщество насчитывает 25 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Agropyron cristatum, Artemisia dracunculus, Carduus nutans, Centaurea scabiosa, Glycyrrhiza uralensis, Potentilla bifurca, Ranunculus polyanthemos, Rumex acetosa, Tamarix ramosissima. 
ЦП-5. Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, N52.93287°, W70.49210°, h=431 м над ур. м. Березово-сосновый лес. Площадь популяции 300 м2, ОПП – 60%, ОПП A. wolgensis – 0,5%, сообщество насчитывает 20 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Achillea asiatica, Betula pendula, Calamagrostis epigeios, Equisetum hyemale, Filipendula ulmaria, Jacobaea erucifolia, Pinus sylvestris, Populus tremula, Rosa majalis, Solidago virgaurea, 
ЦП-6. Костанайская обл., окр. с. Щербаково, N53.20453°, W64.21550°, h=193 м над ур. м. Разреженный сосновый лес на песках. Площадь популяции 1000 м2, ОПП – 30%, ОПП A. wolgensis – 0,5%. Сообщество насчитывает 22 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Agropyron pectinatum, Carex supinа, Genista tinctoria, Phragmites australis, Potentilla arenaria, Scorzonera ensifolia, Stipa capillata, Thymus serpyllum, Tulipa biebersteiniana, Veronica spicata. 
ЦП-7. Костанайская обл., окр. с. Озерное, Новонеженское л-во, кв. 21, N52.43971°, W64.09279°, h=213 м над ур. м. Вторичная псаммофитная степь на месте старого пожара. Площадь популяции 300 м2, ОПП – 100%, ОПП A. wolgensis – 5,0%. Сообщество насчитывает 38 видов: Artemisia campestris, Echinops sphaerocephalus, Gypsophila paniculata, Medicago falcata, Oenothera biennis, Otites wolgensis, Potentilla arenaria, Pulsatila uralensis, Sedum telephium, Xanthoselinum alsaticum, 
ЦП-8. Костанайская обл., окр. с. Заречное, памятник природы «Каменное озеро», N52.28013°, W63.76616°, h=134 м над ур. м. Северный склон к озерной впадине, кустарниковые заросли. Площадь популяции 400 м2, ОПП – 100%, ОПП A. wolgensis – 1,0%. Сообщество насчитывает 23 вида: Amygdalus nana, Calamagrostis epigeios, Filipendula vulgaris, Potentilla bifurca, Rosa acicularis, R. spinosissima, Spiraea hypericifolia, Stipa capillata, S. pennata. 
Ценопопуляции A. wolgensis приурочены к трем основным  местообитаниям: степные сообщества (ЦП-1, ЦП-2, ЦП-7), лугово-степные (ЦП-3, ЦП-4, ЦП-8), лесные (ЦП-5, ЦП-6). Большинство авторов, изучавших структуру ценопопуляций A. wolgensis, считают его степным видом и лесные местообитания ему не свойственны [Romenska, Netsvetov, 2016; Ильина, Саксонов, 2010; Мельник и др., 2015]. Поэтому лесные местообитания A. wolgensis следует считать вторичными. В этом отношении нахождение A. wolgensis под пологом сосново-березового леса можно объяснить довольно динамичными процессами «борьбы леса со степью» в процессе климатических флуктаций на территории Кокшетауской возвышенности.
По плотности (шт/100 м2) все популяции разделены на три группы: высокая – > 800 шт/100 м2 (ЦП-1, ЦП-7), средняя – 150-800 шт/100 м2 (ЦП-3, ЦП-4, ЦП-6, ЦП-8), низкая > 150 (ЦП-2, ЦП-5). Степные ЦП (за исключением ЦП-2) обладают высокой плотностью, лугово-степные – средней, лесные к низкой или средней (табл. 13).

Таблица 13 - Характеристика ЦП A. wolgensis

	ЦП
	ОПП,%
	ОПП A. wolgensis,%
	Площадь ЦП, м2
	Плотность особей, шт/ 100 м2
	Количество 
особей в ЦП, шт
	Δ
	ω
	I

	ЦП-1
	60
	40,0
	200
	1480
	2960
	0,47
	0,62
	0,65

	ЦП-2
	60
	0,5
	300
	51
	153
	0,20
	0,59
	1,43

	ЦП-3
	90
	0,5
	500
	169
	845
	0,30
	0,77
	0,32

	ЦП-4
	100
	3,0
	400
	490
	1960
	0,29
	0,75
	0,32

	ЦП-5
	60
	0,5
	300
	85
	255
	0,33
	0,86
	0,06

	ЦП-6
	30
	0,5
	1000
	315
	3150
	0,32
	0,81
	0,31

	ЦП-7
	100
	5,0
	300
	870
	2610
	0,22
	0,64
	1,07

	ЦП-8
	100
	1,0
	400
	155
	620
	0,27
	0,84
	0,63



По состоянию возрастности только в степных ценопопуляциях имеются зрелые (ЦП-1) и взрослеющие (ЦП-2), остальные все относятся к молодым (табл. 14). Согласно коэффициента «дельта – омега» большинство популяций относится к зреющим и только в ЦП-1 – переходная, а в ЦП-2 молодая.
Индекс восстановления в степных экотопах очень высокий от 0,67 до 1,43. В остальных ЦП он значительно меньше единицы. Особенно он мал в ЦП-5 (лесные местообитания), где равен 0,06.

Таблица 14 - Состояние ЦП A. wolgensis согласно коэффициента возрастности и «дельта – омега» (по Животовскому, 2001)
	ЦП
	коэффициент возрастности
	«дельта – омега»

	ЦП-1
	Зрелая
	Переходная

	ЦП-2
	Взрослеющая
	Молодая

	ЦП-3
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-4
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-5
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-6
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-7
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-8
	Молодая
	Зреющая



С небольшими отклонениями все ценопопуляции A. wolgensis относятся к нормальным. Исключение составляет ЦП 2, расположенная на  восточном склоне сопки в понижении, здесь долго сохраняется снежный покров и создаются благоприятные условия для возобновления и, как следствие отмечено большое количество молодых вегетативных особей и ЦП имеет несколько инвазионный характер (рис. 13). Неполночленность ЦП связана с чрезвычайно малым количеством сенильных особей и проростков.


	
	

	
	

	
	

	
	



Рис. 13. Спектры возрастных состояний A. wolgensis

Таким образом, изучение ЦП A. wolgensis в широтном направлении от Экибастуза на востоке, до Костанайской области на западе выявило, что большинство ЦП по спектру возрастных состояний имеют нормальный характер и относятся к зреющим ЦП. Это свидетельствует об отсутствии негативного влияния экологических и антропогенных факторов на структуру ЦП и обеспечивает возобновляемость и сохранность популяций. Полученные данные согласуются с результатами исследования ценопопуляций A. wolgensis в Саратовской области [Давиденко и др., 2016; Ермолаева и др., 2015].

ГЛАВА 4
ADONIS VERNALIS L. 

Adonis vernalis L. довольно редкое растение на протяжении всего ареала [Пошкурлат, 2000], основными угрозами для существования вида является разрушение природных местообитаний, связанное с распашкой луговых степей. Это послужило причиной внесение A. vernalis в Красную книгу Казахстана (2014) и в Приложение II Конвенции СIТЕС (Convention of International Trade in Endangered Species of Wild Fauna and Flora). A. vernalis охраняется в Украине [Червона книга…, 2009], а также в 36 субъектах РФ [www plantarium.ru, дата обращения 05.01.2020].
НОМЕНКЛАТУРА
Adonis vernalis L. 1753, Sp. pl.: 547; Бобров, 1937, Фл. СССР, 7: 535; Гамаюнова, 1961, Фл. Каз. 6: 129; Tutin, 1964, Fl. Europ. 1: 222; Akeroid, 1993, Fl. Europ. Ed. 2, 1: 268; Тимохина, 1993. Фл. Сиб. 6: 206. – Chrisocyanthus vernalis  (L.) Holub, 1998, Prteslia, 70, 2: 103; Сенников, 2001. Фл. Вост. Европы, 10: 178. – Адонис весенний. 
Растение описано из Европы: «in Olandiae, Borussiae, Bohemiae, collibus apricis».
Род Adonis L. относится к семейству Ranunculaceae Juss., подсемейству Ranunculoideae Greg., к трибе Adonidinae, что подтверждено как морфологическими, так и генетическими методами [Жукова, 1987].
Объем рода неоднократно менялся. Де Кандоль (1824) разделил род на две секции: Consiligo DC., куда вошли многолетние виды, и Adonia DC., представленная однолетними видами. 
Е.Г. Бобров (1937) в секции Consiligo DC. выделил три ряда: Apeninnii Bobr.: виды с сидячими перисто рассеченными листьями; Petiolati Bobr.: виды с длинночерешковыми перисто рассеченными листьями; Vernales Bobr., виды с сидячими перисто рассеченными листьями, в который вошли Adonis vernalis L. и A. wolgensis Stev.
А.П. Пошкурлат (2000) подняла статус рядов до подсекций: Rosulatae  Poschkurl., Vernales Poschkurl.
Я. Холуб (1998) восстановил род Chrisocyanthus, куда поместил многолетние виды с трижды перисто рассеченными листьями (Chrisocyanthus vernalis L., Ch. wolgensis Stev., Ch. apenninus (L.) Sennik.). Эта новая комбинация была использована при составлении «Флоры Восточной Европы. 
В данной работе мы оставляем A. vernalis  и A. wolgensis  в роде Adonis L.

МОРФОЛОГИЯ
Adonis vernalis – коротко корневищный кистекорневой многолетник с темнобурым коротким гопогеогенным корневищем, образованным многолетними основаниями побегов. Базальные междоузлия укорочены, на их узлах образуются ешуевидные листья, отличающиеся временем образования, размером и функциями. По наблюдениям  А.П. Пошкурлат (2000) первые две чешуи предлистные, а следующие 2–4 – покровные. В пазухах чешуй третьей генерации закладываются почки возобновления. От корневища отходят многочисленные  придаточные шнуровидные корни и 1–4 наземных побега. Однолетняя часть побега образована удлиненными междоузлиями, на нижних узлах могут образовываться боковые побеги, в свою очередь разветленные до побегов третьего порядка. Выше расположены влагалищные листья и, наконец,  на верхних уздах ассимиляционные листья. Побеги в начале цветения 5–20 см, к началу созревания плодов удлиняющиеся до 40 см. Стеблевые листья сидячие, овальные, нижние пальчато-раздельные, верхние дважды пальчато-раздельные на линейные цельнокрайние дольки 1–2 см дл. и 0,5–1 мм шир. по отцветании жестковатые [Бобров, 1937]. Цветки золотисто-желтые одиночные, крупные (4–6 см в диаметре), актиноморфные, расположены на осях первого и второго порядка. Околоцветник двойной, чашелистники зеленоватые, тонко опушенные, многочисленные. Плоды сложные овальные состоят из овальных, морщинистых, волосистых с крючкообразным, завернутым книзу носиком,  плодиков (рис. 14).
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Рис. 14. Внешний вид Adonis vernalis L.

РАСПРОСТРАНЕНИЕ
Adonis vernalis L. – имеет обширный ареал в лесостепной зоне Западной и Восточной Европы [Пошкурлат, 2000], Урала и Южного Зауралья [Науменко, 2008; Горчаковский и др., 1994], Западной, Средней, Восточной Сибири [Тимохина, 1993] (рис. 15). 
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Рис. 15. Ареал A. vernalis (по А.П. Пошкурлат, 2000)

А.П. Пошкурлат (2000) приводит сведения о нахождению A. vernalis в Северном Казахстане на территории Северо-Казахстанской области. В гербариях LE и MW сборы A. vernalis не многочислены в большинстве случаях из окр. г. Петропавловска и г. Уральска. 
С.А. Айпеисова (2012) приводит его для севера Актюбинской области. Для Казахского мелкосопочника A. vernalis приводился В.Ф. Семеновым (1928). П.Л. Горчаковский (1987) отмечает A. vernalis в Имантавском и Боровском лесных массивах. И.Н. Оловянникова (1948) в 1943 году оценивала запасы Adonis vernalis в пределах заповедника Боровое. Автором приведено 14 местонахождений этого вида. Наибольшее количество местонахождений относится к Золотоборско-Лысогорскому сопочному району. Г.Ж. Султангазина приводит для Золотоборского и Мирного лесничеств [Султангазина и др., 2014].
А.П. Гамаюнова (1961) приводит A. vernalis для Тобольско- Ишимского, Иртышского, Прикаспийского (север) флористических районов и для Алтая (рис. 16).
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Рис. 16. Распространение  A. vernalis на территории Казахстана

ЦЕНОАРЕАЛ
Ценоареал — часть или части ареала вида, где он выступает в тех или иных сообществах как здификатор, доминант или имеет более высокое обилие, чем в др. частях ареала [Куваев, 1965]. 
Ценоареалы A. vernalis весьма разнообразны. В Низменном Заволжье A. vernalis растет по широким холмам и склонам балок в разреженных дубняках [Пошкурлат, 2000], в Предуралье он обитает на безлесных или покрытых редколесьями склонов холмов [Кучеров, 1961], в южном Зауралье Adonis vernalis встречается в сухих борах, на остепненных лугах [Науменко, 2008].  В Северо-Западной части Алтае-Саянской провинции A. vernalis достаточно обычен в степях и на остепненных лугах [Эбель, 2012]. На Алтае в Бухторминских горах встречается в степях, на степных склонах, в зарослях кустарников [Котухов и др., 2015]. В условиях Кокшетауской возвышенности на территории национального парка «Бурабай» он произрастает  в разреженных березовых, березово-сосновых лесах [Султангазина и др., 2014], на пологих склонах восточных экспозиций степных сопок и в зарослях спиреи [Оловянникова, 1944]. Г.Ж. Султангазина [Султангазина и др., 2014] приводят его для разреженных березовых и сосновых лесов. В Западном Казахстане растение отмечено в разреженных березовых лесах [Айпеисова, 2012]. В Северо-Казахстанской области местообитаниями A. vernalis становятся настояшие мезофитные луга по окраинам березовых колков.

ЦЕНОФЛОРА 
Ценофлора это полная  совокупность видов растений, формирующих сообщества однотипный сообществ, каждая из которых может рассматриваться как парциальная флора низшего ранга – парциальная флора микроэкотопа. Основой выделения ценофлор является объединение флористических списков однотипных фитоценозов. В данном случае это сообщества A. vernalis на территории Северного Казахстана.
A. vernalis как правило не является не является доминантом в сообществах и присутствует с обилием 3–5%. В луговых сообществах преобладают длиннокорневищные злаки (Calamagrostis epigeios, Poa pratensis) и довольно богатое разнотравье (Achillea millefolium, Artemisia latifolia, A. macrantha, Astragalus danicus, Campanula wolgensis, Dracocephalum ruyschiana, Filipendula vulgaris). На пологих склонах сопок в лугово-степных сообществах доминантами выступают плотнокустовые злаки (Stipa pennata, Festuca valesiaca, Helictotrichon desertorum) и разнотравье: Achillea asiatica, Artemisia pontica, A. sericea, Lathyrus pratensis, Phlomoides tuberosa).
Ценофлора сообществ с участием A. vernalis  включает 140 видов, принадлежащих к 31 семейству и 96 родам (табл. 15). 
Таблица 15 - Состав ценофлоры Adonis vernalis

	Виды растениий
	1
	2
	3
	4

	Семейство Equisetaceae Rich. ex DC.

	Equisetum hyemale L.
	Мн
	Х
	М
	Лесной

	Семейство Pinaceae Spreng. ex Rudolphi

	Pinus sylvestris L.
	Мн
	Д
	КМ
	Лесной

	Семейство Ranunculaceae Juss. 

	Adonis vernalis L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Adonis wolgensis Steven
	Мн
	Ки
	М
	Степной

	Anemone sylvestris L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Pulsatilla uralensis (Sӑmels)Tzvel.
	Мн
	Кк
	КМ
	

	Ranunculus polyanthemos L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Thalictrum minus L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Thalictrum simplex L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Семейство Betulaceae S. F. Gray

	Betula pendula Roth
	Мн
	Д
	М
	Лесной

	Семейство Caryophyllaceae Juss.

	Cerastium arvense L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Dianthus versicolor Fisch. ex Link
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Eremogone koriniana (Fisch. ex F
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Eremogone longifolia (M.Bieb.) Fenzl
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Gypsophila altissima L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Gypsophila paniculata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Otites wolgensis (Hornem.) Grossh.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Степной

	Silene chlorantha (Willd.) Ehrh.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Silene multiflora (Ehrh.) Pers.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Silene nutans L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stellaria graminea L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stellaria media (L.) Vill.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Семейство Chenopodiaceae Vent 

	Chenopodium album L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Семейство Polygonaceae Juss.

	Rumex thyrsiflorus Fingerh.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Salicaceae Mirb.

	Populus tremula L.
	Мн
	Д
	М
	Лесной

	Семейство Brassicaeae Burnett

	Draba nemorosa L.
	Э
	Ск
	М
	Степной

	Clausia aprica (Stephan) Korn-Tr.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Семейство Crassulaceae J. St.-Hil.

	Sedum telephium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Urticaceae Juss. 

	Urtica dioica L.
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Семейство Euphorbiaceae Juss.

	Euphorbia microcarpa Prokh.
	Мн
	Дк
	КМ
	Сорный

	Euphorbia uralensis Fisch. ex Link
	Мн
	Дк
	КМ
	Сорный

	Семейство Rosaceae Juss.

	Cerasus fruticosa Pall.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Filipendula ulmaria (L.) Maxim.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Filipendula vulgaris Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степной

	Fragaria vesca L.
	Мн
	Ст
	М
	Лесной

	Fragaria viridis (Duchesne) Weston
	Мн
	Ст
	КМ
	Луговой

	Potentilla canescens Besser
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Potentilla chrysantha Trevir.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Potentilla humifusa Willd. ex Schltdl.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Rosa acicularis Lindl.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Rosa majalis Herrm.
	Мн
	К
	М
	Лесной

	Rubus saxatilis L.
	Мн
	Ст
	М
	Лесной

	Sanguisorba officinalis L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Spiraea hypericifolia L.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Семейство Onagraceae Juss.

	Chamaenerion angustifolium (L.) Scop.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Семейство Fabaceae Lindl.

	Astragalus danicus Retz.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Astragalus onobrychis L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Caragana arborescens Lam.
	Мн
	К
	М
	Лесной

	Lathyrus pisiformis L.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Lathyrus pratensis L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Lathyrus tuberosus L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Medicago falcata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Onobrychis arenaria (Kit.) DC.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Oxytropis pilosa (L.) DC.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Vicia cracca L.
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Vicia sepium L. 
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Polygalaceae Hoffmanns. et Link

	Polygala comosa Schkuhr
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Geraniaceae Juss.

	Geranium pratense L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Geranium sylvaticum L.
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	
	
	
	
	

	Семейство Apiaceae Lindl.

	Conioselinum tataricum Hoffm.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Eryngium planum L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Falcaria vulgaris Bernh.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Kadenia dubia (Schkuhr) Lavrova et V.N.Tikhom.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Peucedanum morisonii Besser ex Spreng.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Pleurospermum uralense Hoffm.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Seseli ledebourii G.Don
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Seseli libanotis (L.) W.D.J.Koch
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Seseli strictum Ledeb
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Silaum silaus (L.) Schinz & Thell.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Xanthoselinum alsaticum (L.) Schur
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Семейство Santalaceae R. Br.

	Thesium arvense Horv.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Семейство Dipsacaceae Juss.

	Scabiosa ochroleuca L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Семейство Plantaginaceae Juss.

	Plantago media L.
	Мн
	Ки
	КМ
	Луговой

	Семейство Campanulaceae Juss.

	Campanula wolgensis P.A.Smirn.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Семейство Asteraceae Bercht. et J. Presl

	Achillea asiatica Serg.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Achillea millefolium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Achillea nobilis L.
	О-Д
	Кк
	КМ
	Степной

	Artemisia dracunculus L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Artemisia frigida Willd.
	Мн
	Пк
	КМ
	Степной

	Artemisia glauca Pall. ex Wil
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Artemisia latifolia Ledeb.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Artemisia macrantha Ledeb.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Artemisia pontica L.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Artemisia rupestris L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Artemisia sericea Weber ex Ste
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Aster alpinus L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Centaurea scabiosa L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Сорный

	Cirsium setosum (Willd.) Bes
	Мн
	Дк
	КМ
	Сорный

	Galatella angustissima (Tausch) Novopokr.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Galatella biflora (L.) Nees
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Galatella villosula Novopokr.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Hieracium virosum Pall.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Hieracium umbellatum L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Лесной

	Inula aspera Poir.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Inula salicina L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Jurinea multiflora (L.) B.Fedtsch.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Pilosella echioides (Lumn.) F.Schultz & Sch.Bip.
	Мн
	Ки
	К
	Степной

	Scorzonera purpurea L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Serratula coronata L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Solidago virgaurea L.
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Tanacetum vulgare L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Taraxacum officinale F.H.Wigg.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Tephroseris integrifolia (L.) Holub
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Trommsdorffia maculata (L.) Bernh.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Семейство Rubiaceae Juss.

	Galium boreale L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Galium verum L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Семейство Boraginaceae Juss.

	Cynoglossum officinale L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Lithospermum officinale L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Onosma simplicissima L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Scrophulariaceae Juss.

	Linaria ruthenica Blonski
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Verbascum phoeniceum L.
	Мн
	Ск
	Км
	Степной

	Veronica incana L.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Veronica krylovii Schischk.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Veronica longifolia L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Veronica spicata L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Veronica spuria L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Lamiaceae Martinov

	Dracocephalum ruyschiana L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Phlomoides tuberosa (L.) Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степной

	Salvia stepposa Des.-Shost.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Thymus marschallianus Willd.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Alliaceae Borkh.

	Allium strictum Schrad.
	Мн
	Л
	КМ
	Степной

	Allium rubens Schrad. ex Willd.
	Мн
	Л
	КМ
	Степной

	Семейство Asparagaceae Juss.

	Asparagus officinalis L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Семейство Iridaceae Juss.

	Iris sibirica L.
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Семейство Cyperaceae Juss.

	Carex ericetorum Poll.
	Мн
	Рд
	Км
	Степной

	Carex supina Willd. ex Wahlenb.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Семейство Poaceae Barnhart

	Brachypodium pinnatum (L.) Beauv.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Bromopsis inermis (Leyss.) Holub
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Calamagrostis epigeios (L.) Roth
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Calamagrostis neglecta (Ehrh.) Gaertner, Meyer et Schreber
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Festuca rubra L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Festuca valesiaca Gaudin
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Helictotrichon desertorum (Less.) Nevs
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Helictotrichon schellianum (Hack.) Kitag.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Koeleria cristata (L.) Pers.
	Мн
	Рд
	К
	Степной

	Melica nutans L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Phleum phleoides (L.) H.Karst.
	Мн
	Рд
	КМ
	Степной

	Poa angustifolia L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Poa pratensis L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stipa pennata L.
	Мн
	Пл
	К
	Степной



Примечание: усл. Обозначения см. табл.11

В состав десяти ведущих семейств входит 112 видов, что составляет 80% от общего числа видов ценофлоры (табл. 16). Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae (30 вида), Poaceae (14 видов), Rosaceae (13 видов), Caryiphyllaceae (12 видов), Fabaceae и Apiaceae (по 11 видов). Ведущими родами являются Artemisia – 8 видов, Veronica – 5 видов, Achillea, Galatella, Lathyrus, Potentilla, Seseli, Silene по 3 вида. Порядок семейств соответствует голарктическим флорам [Толмачев, 1974]. По сравнению с флорой южного Зауралья [Науменко, 2008], которая наиболее близка к Флоре Северного Казахстана и северной части Казахского мелкосопочника, значительно повышается ранг Rosaceae и Caryophillacea, отчасти Ranunculaceae, что связано с большим количеством бореальных (лесных мезофитно-луговых), так и степных видов, широко представленных в этих семействах. Доля Brassicaceae и Chenopodiaceae чрезвычайно мала и эти семейства не входят в первую десятку видов, в то время как южном Зауралье они занимают V и IX позиции. Очевидно, это связано с небольшим количеством сорно-рудеральных видов, а так же с небольшим распространением засоленных земель (табл. 16).

Таблица 16 - Ведущие семейства ценофлоры Adonis vernalis по числу видов

	Семейство
	Ценофлора
Adonis vernalis
	Флора южного Зауралья [Науменко, 2008]

	
	Место по числу видов
	Число родов/%  от общего числа
	Число видов/%  от общего числа
	Место по числу
видов 
	Число видов/%  от общего числа

	Asteraceae Bercht. et J. Presl
	I
	17/17,7
	30/21,3
	I
	171/13,6

	Poaceae Barnhart
	II
	10/10,4
	14/10,0
	II
	117/9,3

	Rosaceae Juss.
	III
	8/8,3
	13/9,2
	VII
	57/4,5

	Caryophillaceae Juss.
	IV
	7/7,3
	12/8,3
	VI
	58/4,6

	Apiaceae Lindl.
	V
	9/9,4
	11/7,9
	IV
	34/3,8

	Fabaceae Lindl.
	VI
	7/7,3
	11/7,9
	III
	70/5,6

	Ranunculaceae Juss.
	VII
	5/5,3
	7/5,4
	VIII
	50/3,9

	Scrophulariaceae Juss.
	VIII
	2/2,0
	6/4,3
	X
	43/3,4

	Lamiaceae  Martinov
	IX
	5/5,3
	5/3,6
	XI
	38/3,0

	Boraginaceae Juss.
	X
	3/3,1
	3/2,1
	XV
	20/1,7

	Всего  в 10 семействах
	
	73/76,3
	112/80,0
	
	678/53,6 

	Всего в ценофлоре
	
	96
	140
	
	1266



Подавляющее количество видов относится к многолетним видам (133), одно-двулетники представлены шестью видами, а эфемеры 1 видом (Draba nemorosa). 
Древесные и полудревесные растения представлены тремя деревьями (Betula pendula, Pinus sylvestris, Populus tremula), пятью кустарниками (Caragana arborescens, Cerasus fruticosa, Rosa acicularis, R. majalis, Spiraea hypericifolia)  и одним полукустарником (Artemisia frigida). 
Среди травянистых растений более всего длинокорневищных (51 вид), стержнекорневых видов – 35, короткокорневищных – 24 вида и далее в убывающем порядке: кистевые (7 видов), столонообразующие, плотно- и рыхлокустовые по 3 вида, клубнелуковичные и луковичные по 2 вида.
В основном ценофлора состоит из мезофитов (68 видов) и ксеромезофитов (57 видов), количество ксерофитов 15 видов, что составляет 10,7%. Небольшое количество ксерофитов  подчеркивает луговой и лугово-степной характер ценофлоры.
 Среди ценотических групп доминируют луговые виды (66 видов или 47,1%) и степные виды (42 вида или 30%), лесные виды (22 вида или 15,7%), сорные виды (10 видов или 7,1%). Их нахождение связано с пастбищами (Centaurea scabiosa, Cynoglossum officinale , Euphorbia microcarpa, E. uralensis) обочинами дорог (Chenopodium album, Taraxacum officinale) и сельскохозяйственным освоением земель (Cirsium setosum, Vicia cracca), заброшенными жилищными постройками (Stellaria media, Urtica dioica).
Таким образом, ценофлора сообществ с участием A. vernalis включает 140 видов, принадлежащих к 31 семейству и 96 родам. Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae (30 вида), Poaceae (14 видов), Rosaceae (13 видов), Caryiphyllaceae (12 видов), Fabaceae  и Apiaceae (по 11 видов). Ведущими родами являются Artemisia – 8 видов, Veronica – 5 видов, Achillea, Galatella, Lathyrus, Potentilla, Seseli, Silene по 3 вида. В основном ценофлора состоит из мезофитов (68 видов) и ксеромезофитов (57 видов), количество ксерофитов 15 видов, что составляет 10,7%. Небольшое количество ксерофитов  подчеркивает луговой и лугово-степной характер ценофлоры.
ОСОБЕННОСТИ ВОЗРАСТНЫХ СОСТОЯНИЙ 
Изучение возрастных особенностей A. vernalis  проводилось неоднократно в различных частях ареала [Пошкурлат, 1966, 1969, 2000; Строкова, 1968; Строкова, Акшенцев, 2007; Саидова, Любарский, 2009]. Авторами подчеркивалось стенотопная  характеристика вида, слабая вегетативная подвижность, сложность семенного размножения и низкий уровень конкурентности в растительных сообществах с другими видами. 
Изучение возрастных состояний проводились на территории Северного Казахстана (Акмолинская и Северо-Казахстанская области) в 2018-2019 гг. 
Латентный период. На Кокшетауской возвышенности семена созревают в первой декаде июня, на севере Казахстана во второй декаде июня. Семенная продуктивность зависит от весенних условий и возрастного состояния. В молодом генеративном состоянии количество плодов 14–29 шт/раст., в зрелом генеративном состоянии 122–212 шт/раст. Семена обладают длительным эндогенным покоем, связанным с недоразвитием зародыша семени, покой семян длится 60-70 дней [Пошкурлат, 1966, 1969]. A. vernalis –автохорное растения, его семена не имеют специальных приспособлений для расселения и концентрируются в основном вокруг материнского растения.
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Рис. 17. Плоды A. vernalis: А –соплодие; Б –плоды

Виргинильный период. Проростки (p). В природных условиях семена прорастают в конце апреля. Обычно всходы единичные или малочисленные.  Поскольку семена находятся практически на поверхности почвы, прорастание условно надземное. Семядоли цельные продолговатые до 7 мм дл. и 3-4 мм шир. с довольно длинными черешками. Пластинка первого настоящего листа трижды рассеченная. Длительность состояния проростка в природных условиях установить сложно по мнению А.П. Пошкурлат (2000), наблюдавшей прорастание семян A. vernalis в Стрелецкой степи – 2-3 недели. В Северном Казахстане растения в фазе проростков сохраняются более длительный период, возможно до конца вегетативного периода. Корневая система представлена стержневым корешком 5–7 см с волосовидными корнями второго порядка.
Ювенильное состояние особей (j) хорошо отслеживается на второй год жизни. Для этого состояния характерны чешуевидные листья. Максимальный рост побега отмечается в мае, в это время образуются длинные междоузлия 3–4 см, в июне рост побега затормаживается листовые пластинки располагаются на более коротких междоузлиях. У растений сохраняется моноподиальный рост побегов, растения достигают 15 см. (рис.18, J). Листья ювенильных растений 1,5 см дл. и 1,0-1,1 см шир., трижды рассеченные, доли первого порядка перисто рассеченные, конечные дольки линейные 2–4 мм дл. и около 1 мм. ширины (рис. 19, J).
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Рис. 18. Возрастные состояния A. vernalis: J – ювенильное состояние;  im – имматурное состояние; v1, v2 – виргинильное состояние
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Рис. 19. Особенности морфологии листьев A. vernalis: J – ювенильное состояние; im – имматурное состояние; v – виргинильное состояние; g1,  g2,  g3 – генеративное состояние

У имматурных особей (im) появляется симподиальное ветвление: из почек возобновления, находящихся в пазухе нижнего настоящего листа,  прорастает почка возобновления, которая образует боковой побег. Листья почти округлые 1,7–2  см. дл. и 1,3–2 см шир., трехраздельные, доли первого порядка дважды, иногда трижды, рассеченные. Листовые дольки в этом возрастном состоянии широко-линейные 3-7 мм дл. и около 2 мм шир, а не линейные что является диагностическим признаком этого возрастного состояния [Саидова, Любарский, 2007]. У растений формируется короткое корневище. Календарный срок этого возрастного состояния определить довольно сложно, оно зависит от напряженности экологических факторов: на суходольных лугах Кокчетавской возвышенности оно прослеживается более года, на лугах Северо-Казахстанской области переход в виргинильное состояние происходит в первой половине лета второго года жизни.
Виргинильное состояние (v) начинается с формирования корневища, появления крупных горизонтальных шнуровидных придаточных корней и отмирания первичного корня. Из пазух первых листьев осевого побега образуются побеги второго порядка. Для этого состояния характерно формирование 2-4 осевых побегов. Листовая пластинка довольно крупная 3–4 см дл. и 2–4 см шир., трехраздельная, доли первого порядка дважды-трижды рассечены на узкие нитевидные дольки 3-7 мм дл. и менее 1 мм ширины. (рис. 19, v). А.П. Пошкурлат (2000)  считает, что виргинильное возрастное состояние выделить трудно и к цветению растения переходят из имматурного состояния. В Северном Казахстане виргинильное состояние является обычным, а календарный срок зависит от конкретных экологических условий. Оно может продолжаться несколько лет и за это время происходит нарастание корневища на которых формируется  несколько осевых побегов.
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Рис. 20. Возрастные состояния A. vernalis: g1,  g2, g3 – генеративное состояние

Первые цветки, характеризирующие переход растений  в молодое генеративное состояние (g1), появляются на одном из первых осевых побегов, в некоторых случаях (как правильно отмечает А.П. Пошкурлат, 2000) этот цветок остается недоразвитым и засыхает. У растений, произрастающих на лугах лесостепной зоны, в этом состоянии формируется один осевой побег (рис. 20, g1), что отмечали Н.В. Саидова и Е.Л. Любарский (2007). В степных условиях у особей с хорошо развитыми несколькими осевыми побегами, цветки появляются по одному на нескольких побегах. В этом возрастном состоянии листья достигают максимального развития, 3,5-5 см дл. и 3,5-12,0 см шир. трижды пенисто-рассеченные, доли второго порядка трижды перисто рассечены, конечные дольки линейные 7 мм. дл. и 1-1,2 мм шир. (рис. 20, g2). Корневище начинает разрастаться и на них закладываются почки новых осевых побегов. 
В среднем генеративном состоянии (g2) в условиях луговой степи формируется до 7-10 осевых побегов, а на лугах 2-3, это много меньше, чем в условиях Стрелецкой степи и в Кузнецкой котловине [Пошкурлат, 2000]. Каждый осевой побег имеет до 4-7 боковых побегов второго порядка и 2-4 побега третьего порядка, на которых формируются цветки.  Листья округлые 4-5 см в диам., трижды перисто раздельные, доли второго порядка рассечены на линейно-волосовидные доли третьего порядка 12-18 мм дл и 0,5-0,8 мм шир. Продолжается разветвление корневищ и формирование мощной системы придаточных корней. 
У старовозрастныех генеративных особей (g3) формируется сложная система корневищ. В этом возрастном состоянии изменяется жизненная форма от короткокорневищной кистекорневой до дерновинной, когда у генеративных особей формируется придаточно-корневая система с многочисленными побегами, формирующими дерновину или куртину. Система подземных органов построена как «ортотропно-корневищная – кистевидно-корневая» [Фардеева, Саидова, 2010]. На корневищах появляются немногочисленные плодущие побеги, и в большом количестве вегетативные побеги. Часть корневищ начинает отмирать и побеги на них или не образуются, или представлены одноосными короткими вегетативными побегами. Количество цветков сокращается. Происходит упрощение структуры листовой пластинки. 
Субсенильные особи (S) представлены системой отмирающих корневищ, с одиночными вегетативными побегами.
Сенильные растения нами не обнаружены.
Необходимо отметить, что некоторые изменения онтогенетической структуры популяций A. vernalis в Северном Казахстане по сравнению со Стрелецкой степью [Пошкурлат, 2000], лесостепной зоной Республики Татарстан [Саидова, Любарский, 2009], условиями Центрально-Черноземного заповедника [Цибанова, 1960], связвно как с климатическими особенностями, так и ответом на антропогенную трансформации флоры изучаемых территорий. В частности выявление довольно длительного предгенеративных состояний [Злобин и др., 2013].
A. vernalis – коротко-стержневой травянистый поликарпик в Северном казахстане представлен популяциями в составе суходольных лугов (Кокшетауская возвышенность) и настоящих лугов (лесостепь Северо-Казахстанской области). В онтогенезе A. vernalis выделено три периода и 8 возрастных состояний. Растения обладают низкой семенной продуктивностью. Семена обладают длительным эндогенным покоем, связанным с недоразвитием зародыша семени. Характерной особенностью является наличие длительного предгенеративного периода у растений в ценопопуляциях «степного» типа и сокращение его в ценопопуляциях «лугового» типа.

ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ

Возрастная структура представляет собой один из существенных признаков ценопопуляции, так как обеспечивает способность популяционной системы к самоподдержанию и определяет ее устойчивость [Заугольнова, Смирнова, 1978]. Популяционный подход к изучению растений был предложен Т.А. Работновым (1960). Ключевым термином является понятие «ценопопуляция» – совокупность особей вида, существующих в границах определенного фитоценоза.
Изучено 13 ценопопуляций A. vernalis, расположенных в Акмолинской и Северо-Казахстанской областях. 
ЦП-1. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05256° с.ш., 70.49899° в. д., 391 м. над у.м. Злаково-адонисовый луг на опушке сосново-березового леса. Площадь популяции 2000 м2, ОПП – 90%, ОПП A. vernalis – 2%, сообщество насчитывает 29 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Artemisia latifolia Ledeb., Betula pendula Roth, Calamagrostis epigeios    (L.) Roth, Fragaria viridis Duch., Pinus sylvestris L., Poa pratensis L., Ranunculus polyanthemus L.    
ЦП-2. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05348° с.ш., 70.49877° в. д., 393 м. над у.м. Разреженный березовый лес, формула древостоя  10Б, полнота 0 3, адонисово-разнотравный луг. Площадь ЦП 1500 м2, ОПП – 100% , ОПП A. vernalis – 0,5%, сообщество насчитывает 26 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Betula pendula, Brachypodium pinnatum (L.) Beauv., Bromopsis inermis (Leyss.) Holub, Centaurea scabiosa L., Serratula coronata L., Veronica longifolia L. 
ЦП-3. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.06450° с.ш., 70.46176° в. д., 405 м. над у.м. Луговая степь на склоне небольшой сопки, узкая полоса в основании сопки. Площадь ЦП 1000 м2, ОПП – 70% , ОПП A. vernalis – 0,5%, сообщество насчитывает 31 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Galatella angustissima (Tausch) Novopokr., Medicago falcata L., Oxytropis pilosa (L.) DC., Peucedanum morisonii Besser ex Spreng., Phleum phleoides (L.) H.Karst., Stipa pennata L.
ЦП-4. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.04309° с.ш., 70.53473° в. д., 375 м. над у.м. Кустарниковая заросль по опушке березового леса. Площадь ЦП 6000 м2, ОПП – 100% , ОПП A. vernalis – 1,5%, сообщество насчитывает 37 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Caragana arborescens Lam., Phleum phleoides (L.) H.Karst., Poa angustifolia L., Rosa acicularis Lindl., Spiraea hypericifolia L., Stipa pennata L.
ЦП-5. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.04266° с.ш., 70.53352° в. д., 383 м. над у.м. Искусственные сосновые насаждения в возрасте 35–40 лет (скорее всего на месте суходольного луга), формула жревостоя 9С1Б. Площадь ЦП 1500 м2, ОПП – 60% , ОПП A. vernalis – 0,5%, сообщество насчитывает 19 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Betula pendula Roth, Caragana arborescens Lam., Gypsophila altissima L., Otites wolgensis (Hornem.) Grossh., Pinus sylvestris L., Vicia cracca L.
ЦП-6. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.04465° с.ш., 70.51959° в. д., 401 м. над у.м. луговая степь по окраине разреженного березово-соснового леса, полнота 02–03. Площадь ЦП 1500 м2, ОПП – 80% , ОПП A. vernalis – 1,0%, сообщество насчитывает 32 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Clausia aprica (Stephan) Korn-Tr., Dianthus versicolor Fisch. ex Link, Filipendula vulgaris Moench, Otites wolgensis (Hornem.) Grossh., Oxytropis pilosa (L.) DC., Polygala comosa Schkuhr. 
ЦП-7. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05280° с.ш., 70.48577° в. д., 383 м. над у.м. Луг среди разреженного березового леса, формула древостоя 9Б1С, полнота 03. Площадь ЦП 2000 м2, ОПП – 100% , ОПП A. vernalis – 2,0%, сообщество насчитывает 32 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Achillea asiatica Serg., Betula pendula Roth,  Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Conioselinum tataricum Hoffm., Hieracium umbellatum L., Koeleria cristata (L.) Pers., Pinus sylvestris L. 
ЦП-8. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.05295° с.ш., 70.48938° в. д., 390 м. над у.м. Разнотравно-вейниковый луг на опушке березового леса. Площадь ЦП 5000 м2, ОПП – 100% , ОПП A. vernalis – 0,2%, сообщество насчитывает 28 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Asparagus officinalis L., Bromopsis inermis (Leyss.) Holub, Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Cirsium setosum (Willd.) Bess., Galium boreale L., Phlomoides tuberosa (L.) Moench, 
ЦП-9. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.08902° с.ш., 70.47668° в. д., 383 м. над у.м., степные сообщества на опушке березового леса. Площадь ЦП 3000 м2, ОПП – 70% , ОПП A. vernalis – 2,0%, сообщество насчитывает 35 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Aster alpinus L., Festuca valesiaca Gaudin, Fragaria viridis (Duchesne) Weston, Helictotrichon desertorum (Less.) Nevski, Pilosella echioides (Lumn.) F.Schultz & Sch.Bip., Scorzonera purpurea L., Stellaria graminea L.
ЦП-10. Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 53.09319° с.ш., 70.47671° в. д., 375 м. над у.м. Суходольный луг с очень редкими соснами (искусственные посадки), полнота 0, 2. Площадь ЦП 3000 м2, ОПП – 70% , ОПП A. vernalis – 2,0%, сообщество насчитывает 25 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Allium strictum Schrad., Carex supina Willd. ex Wahlenb., Festuca valesiaca Gaudin, Koeleria cristata (L.) Pers., Phleum phleoides (L.) H.Karst., Phlomoides tuberosa (L.) Moench., Verbascum phoeniceum L.
ЦП-11. Северо-Казахстанская обл, окр. с. Чапаево,  54.92058° с.ш., 69.16529° в. д., 147 м. над у.м. Сырой луг на опушке березового леса. Площадь ЦП 2000 м2, ОПП – 100% , ОПП A. vernalis – 0,5%, сообщество насчитывает 21 вид. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Equisetum hyemale L., Filipendula ulmaria (L.) Maxim., Sedum telephium L., Thalictrum minus L., Urtica dioica L.
ЦП-12. Северо-Казахстанская обл, окр. с. Чапаево,  54.45209° с.ш., 69.201908° в. д., 141 м. над у.м. Молодой березовый лес, формула древостоя 10Б, полнота 0,4–0,5. Площадь ЦП 2000 м2, ОПП – 50% , ОПП A. vernalis – 0,1%, сообщество насчитывает 16 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Betula pendula Roth, Chenopodium album L., Populus tremula L., Potentilla humifusa Willd. ex Schltdl., Rubus saxatilis L., Sanguisorba officinalis L., Urtica dioica L. 
ЦП-13. Северо-Казахстанская обл, окр. с. Ленинское,  54.46395° с.ш., 69.22211° в. д., 136 м. над у.м. Кочкарный луг на опушке березового леса. Площадь ЦП 3000 м2, ОПП – 100% , ОПП A. vernalis – 0,5%, сообщество насчитывает 33 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Filipendula ulmaria (L.) Maxim., Galium boreale L., Kadenia dubia (Schkuhr) Lavrova et V.N.Tikhom., Ranunculus polyanthemos L., Sanguisorba officinalis L., Seseli libanotis (L.) W.D.J.Koch, Urtica dioica L. 
Ценопопуляции A. vernalis приурочены к четырем основным  местообитаниям: опушки леса (ЦП-1, ЦП-4, ЦП-8), луговые степи (ЦП-3, ЦП-6, ЦП-9), луга (ЦП-2, ЦП-7, ЦП-11, ЦП-13), искусственные насаждения (ЦП-5, ЦП-10, ЦП-12). Необходимо отметить, что на территории Государственного национального природного парка «Бурабай» очень большое количество естественных сосновых насаждений было вырублено в течение XIX, начала XX веков, часть естественных насаждений погибла в результате пожаров поэтому лесовосстановление проводилось и проводится в широких масштабах [Султангазина и др., 2017]. По возрастности в опушечных местообитаниях формируются молодые популяции, а согласно классификации «дельта – омега» сформированы зреющие ЦП, в которых Δ < 0,35, а ω > 0,6. В луговых степях в основном сформированы зрелые ЦП (за исключением ЦП-6, относимая к молодым), а по классификации «дельта – омега» все ЦП относятся к стареющим в которых Δ >0,55, а ω > 0,6. На лугах большинство ЦП относятся к молодым (за исключением ЦП-2, относимая к стареющим), а по классификации «дельта – омега» все ЦП относятся к зрелым в которых Δ 0,35–0,54, а ω  >0,7. В искусственных насаждениях большинство ЦП относятся к стареющим (за исключением ЦП-2, относимая к стареющим), а по классификации «дельта – омега» все ЦП относятся к зрелым. Таким образом, изменения привычных условий обитания приводит к старению ЦП A. vernalis. 
По плотности (шт/100 м2) все популяции разделены на три группы: высокая – > 90 шт/100 м2, средняя – 89-40 шт/100 м2, низкая > 40. Все опушечные ЦП имеют высокую плотность, в луговых степях плотность средняя, на лугах и в искусственных  насаждениях – низкая (табл. 17, рис.21).

Таблица 17 - Характеристика ЦП A. vernalis

	
	ОПП,%
	ОПП A. vernalis,
%
	Площадь ЦП, м2
	Плотность особей, шт/ 100 м2
	Количество 
особей в ЦП, шт
	Δ
	ω
	I

	ЦП-1
	90
	2
	3000
	142
	4260
	0,29
	0,65
	0,50

	ЦП-2
	100
	0,5
	1500
	52
	780
	0,48
	0,80
	0,30

	ЦП-3
	70
	0,5
	6000
	63
	3780
	0,45
	0,82
	0,31

	ЦП-4
	100
	1,5
	6000
	90
	5400
	0,40
	0,9
	0,25

	ЦП-5
	60
	0,5
	1500
	28
	420
	0,78
	0,34
	2,5

	ЦП-6
	80
	1.0
	1500
	66
	990
	0,36
	0,85
	0,46

	ЦП-7
	100
	0,2
	2000
	10
	300
	0,62
	1,0
	0

	ЦП-8
	100
	2,0
	5000
	96
	4800
	0,39
	0,81
	0,14

	ЦП-9
	70
	2,0
	3000
	60
	1800
	0,48
	0,87
	0,15

	ЦП-10
	70
	0,5
	1000
	28
	280
	0,63
	0,88
	0

	ЦП-11
	100
	0,5
	2000
	16
	320
	0,28
	0,65
	1,0

	ЦП-12
	50
	0,1
	2000
	8
	160
	0,50
	1,0
	0

	ЦП-13
	100
	0,5
	3000
	40
	1200
	0,32
	0,73
	0,67



Индекс восстановления в большинстве ЦП менее единицы (за исключением ЦП-11= 1,0), что свидетельствует о низкой восстанавливаемости в популяциях A. vernalis.
Спектр возрастных состояний показывает, что в большинстве ЦП они нормальные, исключение составлят ЦП-5 (среди искусственных насаждений), что свидетельствует о старческом состоянии популяции и, возможно скорой элиминации.
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Рис. 21. Характеристика возрастных состояний в ЦП A. vernalis

Наиболее оптимальными условиями для формирования ЦП являются опушечные пространства, занятые суходольными лугами, эти ЦП имеют наибольшую плотность A. vernalis от 90 до 142 шт/100м2, они являются молодыми, а по классификации «дельта – омега» – зреющими. В более ксерофитных условиях плотность A. vernalis уменьшается до средней 89-40 шт/100 м2, в них формируются зрелые ЦП по классификации «дельта – омега» относящиеся к стареющими. A. vernalis лугово-степное растение, характерными местообитаниями являются луговые степи, суходольные луга, степные сообщества [Пошкурлат, 2000; Строкова, 1968; Строкова, Акшенцев, 2007; Саидова, Любарский, 2009], луговые ЦП A. vernalis на Кокшетауской возвышенности и в Северном Казахстане являются не характерными местообитаниями и как следствие низкая плотность особей в ЦП (менее 40 шт/100 м2) стареющие ЦП, относимые по классификации «дельта – омега» все ЦП к зрелым ЦП. 







ГЛАВА 5
СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ И НОМЕНКЛАТУРА ВИДОВ РОДА PULSATILLA AGGR. PATENS СЕВЕРНОГО КАЗАХСТАНА

В литературе имеется некоторая несостыковка в указании авторства рода Pulsatilla. Существует три варианта обозначения автора рода: Pulsatilla Adans. [Флора СССР, 1937; Черепнин, 1961], Pulsatilla Mill. [Флора центральной Сибири, 1979; Тимохина, 1993]; Pulsatilla L. [Флора Западной Сибири, 1931; Степанов, 2014]. Ю.А. Постников (2017) считает, что по правилу приоритетности следует автором рода считать В. Миллера (Philip Miller): Pulsatilla Mill. 1754, Gard. Dict. Abridg. ed. 4, vol. 3, sine pag.
Объем рода Pulsatilla Mill. во внетропических и внеарктических областях Евразии насчитывает 35 видов [Флора Восточной Европы, 2001]. Во Флоре Казахстана он насчитывает 6 видов [Флора Казахстана, 1961], во «Флоре Сибири» [Тимохина, 1993] – 11 видов, в Азиатской России [Малышев, 2012], 15 видов. Во «Флоре Восточной Европы» [Флора Восточной Европы, 2001] приводится 15 видов и три стерильных гибрида, в Средней Азии [Ковалевская, 1972] род представлен тремя видами. На Американском континенте род Pulsatilla представлен одним видом (Pulsatilla nuttalliana (DC.) Berht. et Presl., образованного из многочисленных форм Pulsatilla patens (L.) Mill. s.str. [Mosyakin, 2016].
Считается, что одним из самых распространенных видов является Pulsatilla patens (L.) Mill. Внутривидовая структура P. patens чрезвычайно сложная. В одной из первых монографических обработок А. Замельс (Zamels, 1926) рассматривает P. patens как агрегат с многочисленными подвидами. Для Европы A. Zamels выделял: P. patens subsp. latiflora (Rupr.) Zamels с широко дольчатыми немного надрезанными листьями и фиолетовой, розовой, белой окраской околоцветников; внутри этого подвида он выделял var. albo-lutea Zamels с желто-белыми околоцветниками; P. patens subsp. tekiae Zamels с много надрезанными прикорневыми листьями и фиолетовыми околоцветниками. Для Урала им был выделен P. patens subsp. uralensis Zamels  с широко мало-дольчатыми листьями и желто-белой окраской околоцветника. Для Сибири он устанавливает три подвида: P. patens subsp. flavescens (Zuccar.) Zamels с многораздельными пластинками листьев и желтыми околоцветниками; P. patens subsp. angustifolia (Turcz.) Zamels с многонадрезанной очень узкодольчатой пластинкой листа и желтым околоцветником; P. patens subsp. multifida (Pritzel) Zamels с многонадрезанной листовой пластинкой и фиолетовым околоцветником.
П.Н. Крылов (1931), для флоры Западной Сибири  выделял P. patens subsp. latiflora (Rupr.) Zamels, subsp. asiatica Kryl. et Serg., subsp. multifida (Pritzel) Zamels и subsp. kryloviana Korsch. Как считает Т.А. Павлова (1990) нахождение европейского таксона P. patens subsp. latiflora на территории Западной Сибири едва ли возможно в связи со значительным разрывом ареала. 
С.В. Юзепчук (1937) для «Флоры СССР» повысил ранги подвидов A. Zamels до видов: P. patens (L.) Mill, P. multifida (Pritzel) Jus., P. flavescens (Zuccar.) Jus. Он отмечал, что типовой облик P. patens хорошо прослеживается в пределах Европы, но становится крайне полиморфным на Урале и в Сибири. Далеко не полная изоляция Европейских и азиатских видов привело к существованию многочисленных промежуточных форм, делающих иногда невозможным их разграничение. В настоящее время Н.В. Степановым (2014) из различных регионов приенисейских Саян выделены три новых вида: Pulsatilla orientale-sibirica Stepanov, P. herba-somnii Stepanov, P. usensis Stepanov, которые, возможно замещают P. multifida, P. patens, P. uralensis на востоке Сибири.
Во флоре Казахстана для северо-западных областей приводится три вида рода Pulsatilla Mill.: P. flavescens (Zucc.) Juz., P. multifida (Pritz.) Juz., P. patens (L.) Mill. (Гамаюнова 1961). Для смежных территорий Южного Урала в том числе Челябинской области приводится P. uralensis (Zamels)Tzvel. [Флора Восточной Европы, 2001; Куликов, 2010], который рассматривается как синоним P. flavescens (Zucc.) Juz. (табл. 18.).

Таблица 18 - Морфология  видов Pulsatilla aggr. patens, встречающихся в северных областях Казахстана
	Автор
	Pulsatilla flavescens (Zucc.) Juz 
	P. multifida (Pritz.) Juz.
	P. patens (L.) Mill.
	P. uralensis (Zamels)Tzvel.

	Отдельные признаки морфологии листа

	Цвелев, 2001: 87
	
	Ширина конечной дольки 1,5–10 мм шир.; средний из основных сегментов у всех или почти всех листьев на черешочке до 10 (12) мм.
	Ширина конечной дольки 3–15 мм шир.; все сегменты листьев без черешков 
	Ширина конечных долек 3–15 мм шир., средний из основных сегментов часто на черешке

	Куликов, 2010: 149
	
	Ширина конечной дольки листьев 1,5–3 мм.; средний из основных сегментов на черешочке 10–12 мм; конечные доли в количестве 50–90 шт.
	Ширина конечной дольки 7–15 мм шир.; основные  сегменты сидячие; конечные доли в количестве 10–30 (50) шт.
	Ширина конечных долек 2–7 мм; средний сегмент на черешочке до 6 мм или сидячие

	Гамаюнова, 1961
	Нет данных
	Средняя доля сидит на черешочке, конечные дольки узколинейные, обычно загнутые, в количество 30–60 шт.
	Иногда средний сегмент на черешочке.
	

	Крылов, 1931: 1165
	
	Ширина конечной дольки 2–8 мм., срединная долька не черешочке 2-10 мм, сегментов последнего порядка и зубцов 30–60 шт
	
	

	Сушенцов, 2007
	
	Щирина конечной дольки 0,36±0,005 см;
количество зубцов (шт) 22,4±0,29; доля растений у которых центральный сегмент листа на черешочке – 8–77% ; доля растений с черешками боковых долей –0–40%
	
	Щирина конечной дольки 0,36±0,005 см;
количество зубцов (шт) 33,4±0,73; доля растений у которых центральный сегмент листа на черешочке – 23–100%; доля растений с черешками боковых долей – 5–85%

	Цветок

	Крылов, 1931: 1165
	Бледно-желтый
	
	
	

	Цвелев, 2001: 87
	
	Цветки с обоих сторон лиловые или фиолетовые, редко розово-фиолетовые
	Цветки с обоих сторон лиловые или фиолетовые, редко розово-фиолетовые
	Цветки светло-желтые или желтовато-белые, снаружи лиловатые или розоватые

	Куликов, 2010: 149
	
	Цветки с обоих сторон лиловые или фиолетовые,
	Цветки с обоих сторон лиловые или фиолетовые,
	Цветки светло-желтые или желтовато-белые, снаружи лиловатые или розоватые

	Гамаюнова, 1961
	Желтые
	Синевато-фиолетовые
	Сине-фиолетовые
	

	Сушенцов, 2007
	
	фиолетовый
	
	желтый

	Местообитания

	Крылов, 1931: 1165
	Равнинные степи
	В сосновых борах, сухих березовых рощах, на лесных опушках, на сухих лугах и склонах 
	В степных суходольных лугах, открытых луговых склонах
	

	Цвелев, 2001: 87
	
	В борах на песчаных полянках и лужайках, реже на степных склонах.
	В борах на песчаных лесных полянах и опушках, степных склонах.
	В борах на песчаных опушках и галечниках

	Куликов, 2010: 149
	
	Степные склоны, остепненные сосновые боры
	Светлые березняки и сосняки, остепненны  каменистые склоны и скалы, луговые степи
	Светлые сосновые и березовые лсаопушки, остепненные склоны, скальные обнажения, луговые степи.

	Гамаюнова, 1961
	В степях по  южным склонам всхломлений, в ленточных борах
	В сосновых лесах,  суходольных лугах и склонах
	В сухих степях и на склонах гор, по степным западинам и  в редких сосновых лесах на песчаной почве.
	

	Эбель 2012
	
	
	Степи, остепненные луга, сухие леса, опушки; изредка субальпийские луга и щебнистые склоны в высокогорьях
	Степи, остепненные луга, березовые и светлохвойные леса, опушки.



Нахождение P. patens subsp. patens на юге Западной Сибири и Северном Казахстане весьма проблематично. Он активно гибридизируется и с P. multifida, и с P. uralensis , а, возможно, с зауральским видом P. angustifolia. Очевидно поэтому С.А. Тимохина (1993) при обработке рода Pulsatilla Mill.  для «Флоры Сибири» считала, что P. patens на территории Сибири не встречается, и представлен двумя видами: P. flavescens и P. multifida. С другой стороны P. patens subsp. patens хорошо тестируется, несмотря на большой полиморфизм. Т.А. Павлова (1990) считает, что главным морфологическим отличием P. patens является пальчато раздельная (длиновидная) пластинка листа, у всех других представителей этого рода листья перисто рассеченные (рис 22).
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Рис. 22. Листовые пластинки P. patens subsp. patens (Кемеровская обл., Караканский хребет)

Несмотря на всю гибридогенность P. patens сохраняет свои видовые признаки: розово-фиолетовую гамму окраски венчика, пальчато-раздельную листовую пластинку с сидячими широкими сегментами. Вид широко представлен в Воcточной Европе [Флора Восточной Европы, 2001] и в Казахстане.
В Казахстане по мнению Гамаюновой (1961) он представлен достаточно широко в северных регионах (рис. 23). 
[image: ]
Рис. 23. Распространение P. patens (А.П. Гамаюнова, 1961)


СИСТЕМАТИЧЕСКАЯ ПРИНАДЛЕЖНОСТЬ ВИДОВ PULSATILLA AGGR. PATENS СЕВЕРНОГО КАЗАХСТАНА

Для определения систематической принадлежности видов рода Pulsatila, произрастающих в Северном Казахстане нами проведены исследования на территории Павлодарской, Акмолинской, Костанайской областей в момент массового цветения 4–6 мая 2018 года и в период созревания семян 4–10 июня 2019 года в одних и тех же ценопопуляциях (табл. 19).

Таблица 19 - Характеристика популяций видов рода Pulsatila Северного Казахстана

	ЦП
	Таксоны
	Количество зубцов, шт (n=20)
	длина черешочка, мм (n=20)
	ширина листовой дольки, мм (n=100)
	Окраска венчика/% от общего числа
(n=100)

	
	
	m
	V,%
	m
	V,%
	m
	V,%
	

	ЦП-1
	P. multifida.  
	31±2,4
	34
	4,3±0,77
	81
	2,5±0,10
	41
	синие –100%.

	ЦП-2
	P. multifida.  
	38±1,3
	27
	4,8±1,23
	
	1,6±0,07
	42
	белые – 12%, желтые – 24%, розовые – 55% фиолетовые – 9%.

	ЦП-3
	P. aggr. patens
	37±1,4
	23
	0,3±0,03
	
	
	
	белые – 9%, желтые – 45%, розовые – 18% фиолетовые – 28%.

	ЦП-4
	P. aggr. patens
	34±2,7
	36
	3,0±0,18
	87
	4,0±0,13
	32
	белые – 10%, желтые – 51%, розовые – 23% фиолетовые – 16%.

	ЦП-5
	P. aggr. patens
	55±4,1
	34
	3,5±0,41
	54
	3,3±0,17
	52
	белые – 12%, желтые – 42%, розовые – 15% фиолетовые – 31%.

	ЦП-6
	P. uralensis
	32±0,8
	15
	0,2±0,01
	
	
	
	Желтые 100%

	ЦП-7
	P. uralensis
	36±1,4
	23
	0,4±0,02
	
	
	
	Желтые 100%

	ЦП-8
	P. uralensis
	24±1,2
	22
	1,6±0,41
	35
	3,2±0,09
	29
	Бело-желтый, розово-сиреневый



ЦП-1. P. multifida. Павлодарская обл., окр. п. Баянаул, N50.8299°, W75.8000°, h=407 м над ур. м. поляна между скалами 28.04. 2018;  околоцветники синие –100%.
ЦП-2. P. aggr. patens. Акмолинская обл., окр. с. Ерейментау, горы Ерейментау, N51.65717°, W73.19056°, h=320 м над ур. м. 29.04. 2018; популяция смешенная: околоцветники белые – 12%, желтые – 24%, розовые – 55% сиреневые – 9%.
ЦП-3. P. aggr. patens Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, N52.93281°, W70.49210°, h=431 м над ур. м. 03.05. 2018; околоцветники смешанные, но больше желтых.
ЦП-4. P. aggr. patens Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, ковыльная степь, N53.10970°, W70.12750°, h=359 м над ур. м. 04.05. 2018; околоцветники смешанные, но больше желтых.
ЦП-5. P. aggr. patens Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, восточный склон, ковыльная степь, N53.12304°, W70.18010°, h=343 м над ур. м. 04.05. 2018;
ЦП-6. Pulsatilla flavescens. Костанайская обл., окр. с. Щербаково, поляна в сосновом бору, N53.20460°, W64.23364°, 30.04. 2018; околоцветники желтые.
ЦП-7. Pulsatilla flavescens. Костанайская обл., окр. с. Озерное, Новонеженское л-во, берег озера с редкими соснами N52.49952°, W64.04337°, h=199 м над ур. м. 01.05. 2018; околоцветники желтые. 
ЦП-8. P. aggr. patens. Костанайская обл., окр. с. Каменск-Уральск, опушка березового леса. 09. 06. 2018. Околоцветники белые, желтые, розовые, фиолетовые, фиолетовые.
Образцы, изученные в горах Баянаул (ЦП-1, ЦП-2), с большой вероятностью можно отнести к P. multifida (Pritz.) Juz. Средний сегмент на хорошо заметном 4,3–4,8 мм черешочке, листовые дольки  узкие 1,6–2,5 мм, количество зубцов 31–38 шт. 

[image: ]

Рис. 24. Листовые пластинки P. multifida

Не вызывает сомнения образцы, собранные в Костанайской области, отнесенные нами к Pulsatilla uralensis (Zam.) Tzvel., околоцветники желтые, желтовато-белые, розовато-сиреневые, средний сегмент на очень коротким  (или без него) черешочке (ЦП-6, ЦП-7 и ЦП-8). 

[image: ]

Рис. 25. Листовые пластинки P. uralensis

На Кокшетауской возвышенности (ЦП-3, ЦП-4, ЦП-5) произрастают гибриды европейских видов P. patens, P. uralensis, зауральского вида P. angustifolia Turcz. и сибирского P. multifida о чем свидетельствует полихромная окраска околоцветников и большое разнообразие форм листовых пластинок.

[image: ]
Рис. 26. Листовые пластинки гибридогенных образцов P. aggr. patens

У гибридных экземпляров P. aggr. patens на территории Северного Казахстана в значительных пределах  варьирует окраска венчика от беловатой, розовой, фиолетовой до синей. Т.А. Павлова (1990), изучавшая наследование окраски венчика P. aggr. patens считает, что полихроматизм венчиков связан с гибридогенным происхождением вида. Поэтому окраска венчика не может служить ключевым систематическим признаком. Генетические эксперименты, проведенные Т.С. Павловой (1990) в течение двадцати лет показали, что при скрещивании P. aggr. patens в первом поколении от гибридизации желтоокрашенных форм с синими, белыми и розовыми формами могут быть получены  в каждом случае растения со всей гаммой окрасок. Гибридизация белоцветковых форм  со всеми типами так же дает всю гамму окрасок. Скрещивание синецветковых и розовых форм в первом поколении дает синюю и розовую окраску. Количество генотипов растений с различной окраской листочков околоцветников может достигать 27 вариантов. С другой стороны проявление синей связано с выработкой в околоцветнике антоциана, его выработка усиливается в холодную погоду и при высокой освещенности [Горышена, 1969].
О.Е. Сушенцов (2007), изучавший структуру популяций P. uralensis и P. patens на Урале показал на большом статистическом материале, что между двумя бесспорными видами образуется «серая зона» в виде переходных популяций, обладающих промежуточными значениями признаков.
Таким образом, на территории Северного Казахстана произрастают два вида прострелов: Pulsatilla multifida (Pritz.) Juz.) и P. uralensis (Zam.) Tzvel., а также многочисленные гибриды, которые можно объединить в P. aggr. Patens






















ГЛАВА 6
PULSATILLA MULTIFIDA 

НОМЕНКЛАТУРА
Pulsatilla multifida (G. Printz.) Juz. 1937, Фл. СССР, 7: 296, табл. 18, рис. 7; Гамаюнова, 1961, Фл. Каз. 4: 67; Тимохина, 1993. Фл. Сиб. 6: 153; Цвелев, 2001. Фл. Вост. Европы, 10: 92; Тимохина, 1993, во Фл. Сиб. 6 : 153; Гамаюнова, 1961, Фл. Каз. 4 : 67; Цвелев, 2001, Фл. Вост. Евр., 10: 92; Куликов, 2010, Опр. сосуд. раст. Челябинской обл.: 150; Эбель, 2012, Консп. Фл. сев.-зап. части Алт.–Саян. пров. : 129. – Anemone patens L. var. multifida G. Printz.1851. Linnaea, 15: 58. – Pulsatilla patens (L.) Mill. subsp. multifida (G. Printz.) Zӑmels, 1926, Acta Horti Bit. Univ. Latv. 1: 98; Tutin, 1964, Fl. Europ. 1: 220; Akeroid, 1993, Fl. Europ., ed. 2, 1: 226. –  Pulsatilla nuttalliana (DC.) Berht. et Presl, 1923. Rostlin,1 (fasc. Ranunculaceae): 22;Малышев, 2005, Консп. Фл. Сиб.: 29. – Прострел многонадрезанный. 
Описан вид из Сибири: «in Sibiria frequenter»
Как отмечал С.В. Юзепчук (1937) P. multifida морфологически близок к P. flavescens (Zucc.) Juz., но отличается фиолетовыми околоцветниками. От P. patens (L.) Mill. отличается более узкими конечными сегментами, большим количеством зубцов (30–80 шт), а также тем, что средний листочек находится на черешочке около 10 мм. Очевидно, в состав полиморфного вида P. multifida следует отнести подвиды, выделенные П.Н. Крыловым (1931) ssp asiatica Krylov et Serg., ssp. kryloviana Korsch.

МОРФОЛОГИЯ
Многолетний поликарпик с вертикальными многоглавыми корневищами, густо покрытое остатками старых листовых черешков. Стебли опушенные 10—30 см выс. Прикорневые листья, развивающиеся в конце цветения или после цветения, на длинных черешках, покрытых мягкими отстоящими волосками. Листовые пластинки округло-почковидные до основания пальчато 3-раздельная на узкие доли, средняя находится на черешочке до 10 мм дл.; доли первого порядка дважды-трижды рассечены на узкие дольки общим числом от 30 до 60. Листочки покрывала густоволосистые, рассеченные на узколанцетные, иногда линейные доли. Цветки сине-фиолетовые, ширококолокольчатые, позднее широко раскрытые. Листочки околоцветника продолговато-яйцевидные, коротко заостренные или туповатые, снаружи волосистые. Тычинки многочисленные, во много раз короче листочков околоцветника. Плодики волосистые с перистыми остями 2.5—3.5 см дл (рис. 27). 
[image: ]

Рис. 27. Внешний вид  P. multifida

РАСПРОСТРАНЕНИЕ

Растение обладает широким практически голарктическим ареалом: Сев. Ам., Европа, Западная и Восточная Сибирь, Дальний Восток, Монголия [Mosyakin, 2016; Малышев, 2012; Эбель, 2014; Цвелев, 2001].  
В Казахстане P. multifida распространен в Тобол-Ишимском, Семипалатинском боровом, Кокчетавском, флористических районах Восточного мелкосопочника (включая Каркаралинский подрайон), на севере  Западного мелкосопочникаи, на Алтае. П.Г. Пугачев (1994), приводит P. multifida для сосновых лесов Тургайской впадины (рис. 28).

[image: ]
Рис. 28. Распространение P. multifida в Казахстане


ЦЕНОАРЕАЛ
Ценоареалы P. multifida  достаточны разнообразны. Л.И. Малышев (2012) для Сибири и Дальнего Востока приводит его для сосновых лесов, лесных опушек, степей, для каменистых склонов, щебнистой тундры. Н.Н. Цвелев (2001) для Восточной Европы приводит его для боров, песчаных лужаек, реже для степных склонов. В Южном Зауралье Н.И. Науменко (2008) приводит его для боровых местообитаний. А.П. Гамаюнова  (1961) приводит P. multifida  для сосновых боров, опушек, суходольных лугов и склонов сопок.  Для степной части Центрального Казахстана З.В. Карамышева и Е.И. Рачковская (1973) приводят P. multifida для богаторазнотравно-ковыльных и луговых степей, часто его заросли формируются в межсопочных лощинах, вокруг зарослей кустарников. На Севере Казахстана по данным П.Г. Пугачева  (1994) P. multifida  встречается в сосновых лесах. В Северной Америке обитает по прериям, степным склонам, иногда в разреженных лесах и на выходах гранитных массивов [Mosyakin, 2016].

ЦЕНОФЛОРА
При отсутствии четких морфологических признаков ценофлора P. multifida, рассматривается в комплексе с его гибридами (P. aggr. patens). 
P. multifida  и P. aggr. patens способны выступать доминантами на открытых пространствах, безлесных сопок, где образуют весенний аспект с обилием 20–40% Характерными сопутствующими видами с высоким обилием являются: Artemisia austriaca, Festuca valesiaca, Filipendula vulgaris, Phleum phleoides, Potentilla humifusa, Spiraea hypericifolia, Stipa capillata, S. pennata, Veronica incana.
Ценофлора P. multifida  и P. aggr. patens включает 169 видов, принадлежащих к 42 семействам и 141 родам (табл. 20). 

Таблица 20 - Состав ценофлоры P. multifida и P. aggr. patens

	Виды растениий
	1
	2
	3
	4

	Семейство Pinaceae Spreng. ex Rudolphi

	Pinus sylvestris L.
	Мн
	Д
	КМ
	Лесной

	Семейство Ephedraceae Dumert.

	Ephedra distachya L.
	Мн
	К
	К
	Степной

	Семейство Ranunculaceae Juss.

	Adonis wolgensis Steven
	Мн
	Кк
	М
	Степной

	Anemone sylvestris L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Pulsatilla patens (L.) Mill.
	Мн
	Кк
	М
	Степной

	Ranunculus polyanthemos L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Ranunculus polyrhizos Steph.
	Мн
	Ки
	М
	Степной

	Ranunculus repens L.
	Мн
	Ки
	МГ
	Луговой

	Thalictrum minus L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Thalictrum simplex L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Семейство Betulaceae S. F. Gray

	Betula pendula Roth
	Мн
	Д
	М
	Лесной

	Семейство Caryophyllaceae Juss.

	Cerastium arvense L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Eremogone koriniana (Fisch. ex F
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Eremogone longifolia (M.Bieb.) Fenzl
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Gypsophila altissima L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Gypsophila paniculata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Otites wolgensis (Hornem.) Grossh.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Степной

	Silene nutans L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stellaria graminea L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Chenopodiaceae Vent 

	Axyris amaranthoides L.
	О-Д
	Ск
	К
	Сорный

	Chenopodium album L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Семейство Polygonaceae Juss.

	Fallopia convolvulus (L.) A.Love
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Семейство Limoniaceae Ser.

	Limonium gmelinii (Willd.) Kuntze
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Семейство Vacciniaceae S.F. Gray

	Vaccinium vitis-idaea L.
	Мн
	Пк
	КМ
	Лесной

	Семейство Pyrolaceae Dumort

	Chimaphila umbellata (L.) W.P.C.B
	Мн
	Пк
	КМ
	Лесной

	Orthilia secunda (L.) House
	Мн
	Пк
	КМ
	Лесной

	Pyrola minor L.
	Мн
	Пк
	КМ
	Лесной

	Семейство Primulaceae Batsch ex Borkh.

	Androsace septentrionalis L.
	Э
	Ск
	М
	Лесной

	Primula longiscapa Ledeb.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Семейство Brassicaeae Burnett

	Descurainia sophia (L.) Webb ex
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Draba nemorosa L.
	Э
	Ск
	М
	Степной

	Clausia aprica (Stephan) Ko
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Odontarrhena tortuosa (Waldst. et Kit. ex Willd.) C.A. Mey.
	Мн
	Пк
	К
	Степной

	Turritis glabra L. 
	О-Д
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Violaceae Batsch 

	Viola rupestris F.W.Schmidt
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Семейство Crassulaceae J. St.-Hil.

	Sedum hybridum L.
	Мн
	Дк
	М
	Степной

	Sedum telephium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Urticaceae Juss. 

	Urtica dioica L.
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Семейство Euphorbiaceae Juss.

	Euphorbia subcordata C.A.Mey.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Семейство Rosaceae Juss.

	Cerasus fruticosa Pall.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Bl
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Filipendula ulmaria (L.) Maxim.
	Мн
	Ккл
	М
	Луговой

	Filipendula vulgaris Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степной

	Fragaria vesca L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Fragaria viridis (Duchesne) Weston
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Pentophylloides parvifolia (Fischer ex Lehm.) Sójak
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Potentilla argentea L.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Potentilla bifurca L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Potentilla canescens Besser
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Potentilla humifusa Willd. ex Schltdl.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Rosa acicularis Lindl.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Rosa majalis Herrm.
	Мн
	К
	КМ
	Лесной

	Rubus saxatilis L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Spiraea hypericifolia L.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Семейство Onagraceae Juss.

	Chamaenerion angustifolium (L.) Scop.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Семейство Fabaceae Lindl.

	Astragalus danicus Retz.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Caragana frutex (L.) K.Koch
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Glycyrrhiza uralensis Fisch.
	Мн
	Дк
	М
	Степной

	Lathyrus pisiformis L.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Lathyrus pratensis L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Lupinaster pentaphyllus Moench
	Мн
	Дк
	КМ
	Лесной

	Medicago falcata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Melilotus officinalis (L.) Pall.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Vicia cracca L.
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Семейство Polygalaceae Hoffmanns. et Link

	Polygala comosa Schkuhr
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Geraniaceae Juss.

	Geranium albiflorum Ledeb.
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Geranium pratense L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Семейство Valerianaceae Batsch

	Valeriana tuberosa L.
	Мн
	Ккл
	М
	Степной

	Семейство Dipsacaceae Juss.

	Scabiosa isetensis L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Apiaceae Lindl.

	Cenolophium denudatum (Fisch. ex Hornem.) Tutin
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Conioselinum tataricum Hoffm.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Heracleum sibiricum L.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Kadenia dubia (Schkuhr) Lavrova et V.N.Tikhom.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Seseli ledebourii G.Don
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Seseli libanotis (L.) W.D.J.Koch
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Xanthoselinum alsaticum (L.) Schur
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Семейство Plantaginaceae Juss.

	Plantago media L.
	Мн
	Ки
	КМ
	Луговой

	Plantago urvillei Opiz
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Семейство Campanulaceae Juss.

	Campanula wolgensis P.A.Smirn.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Семейство Asteraceae Bercht. et J. Presl

	Achillea asiatica Serg.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Achillea millefolium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Achillea nobilis L.
	О-Д
	Ки
	КМ
	Степной

	Achillea setacea Waldst. & Kit.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Antennaria dioica (L.) Gaertn.
	Мн
	Дк
	К
	Лесной

	Aster alpinus L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Artemisia absinthium L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Сорный

	Artemisia armeniaca Lam.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Artemisia austriaca Jacq.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Artemisia campestris L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Artemisia frigida Willd.
	Мн
	Пк
	КМ
	Степной

	Artemisia glauca Pall. ex Wil
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Artemisia latifolia Ledeb.
	Мн
	ДК
	М
	Луговой

	Artemisia macrantha Ledeb.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Artemisia marschalliana Spreng.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Artemisia pontica L.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Artemisia rupestris L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Artemisia scoparia Waldst. et Kit.
	О-Д
	Ск
	К
	Сорный

	Artemisia sericea Weber ex Ste
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Carduus crispus L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Carduus nutans L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Cirsium incanum (S.G.Gmel.)
	Мн
	Дк
	КМ
	Сорный

	Cirsium setosum (Willd.) Bes
	Мн
	Дк
	КМ
	Сорный

	Cirsium vulgare (Savi) Ten.
	О-Д
	Ск
	К
	Сорный

	Conyza canadensis (L.) Cronqis
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Echinops ritro L. 
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Galatella angustissima (Tausch) Novopokr.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Crinitaria tatarica (Less.) Czer.  
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Helichrysum arenarium (L.) Moench
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Hieracium umbellatum L.
	Мн
	Ки
	КМ
	Лесной

	Hieracium virosum Pall.
	Мн
	Ки
	КМ
	Степной

	Inula salicina L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Jacobaea vulgaris Gaertn.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Pilosella echioides (Lumn.) F.Sc
	Мн
	Ки
	К
	Степной

	Scorzonera purpurea L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Serratula coronata L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Solidago virgaurea L.
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Tanacetum vulgare L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Taraxacum officinale F.H.Wigg.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Trommsdorffia maculata (L.) Bernh.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Семейство Rubiaceae Juss.

	Galium boreale L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Galium verum L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Семейство Gentianaceae Juss.

	Gentiana fetisovii Regel. еt Winkl.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Boraginaceae Juss.

	Onosma simplicissima L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Onosma transrhymnensis Klok. ex M. Pop.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Семейство Scrophulariaceae Juss.

	Linaria vulgaris Mill.
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Odontites vulgaris Moench,
	О-Д
	Ск
	КМ
	Луговой

	Pedicularis dasystachys Schrenk
	Мн
	Ки
	КМ
	Степной

	Veronica incana L.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Veronica krylovii Schischk.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Veronica longifolia L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Veronica spicata L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Veronica spuria L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Orobanchaceae Vent.

	Orobanche caesia Reichenb. 
	Мн
	П
	М
	Степной

	Orostachys spinosa (L.) Sweet
	Мн
	П
	М
	Степной

	Семейство Lamiaceae Martinov

	Dracocephalum ruyschiana L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Phlomoides tuberosa (L.) Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степной

	Thymus marschallianus Willd.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Thymus serpyllum L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Liliaceae Juss.

	Gagea granulosa Turcz.
	Мн
	Кл
	М
	Степной

	Tulipa patens C.Agardh ex Schult. & Schult. f.
	Мн
	Кл
	М
	Степной

	Семейство Alliaceae Borkh.

	Allium hymenorhizum Ledeb
	Мн
	Кл
	М
	Луговой

	Allium globosum M.Bieb. ex Redoute
	Мн
	Кл
	КМ
	Степной

	Allium rubens Schrad. ex Willd.
	Мн
	Кл
	КМ
	Степной

	Семейство Asparagaceae Juss.

	Asparagus officinalis L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Orchidaceae Juss.

	Dactylorhiza fuchsii (Druce) Soa
	Мн
	Кл
	М
	Лесной

	Семейство Convallariaceae Horan.

	Polygonatum odoratum (Mill.) Druc
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Семейство Iridaceae Juss.

	Iris halophila Pall.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Семейство Cyperaceae Juss.

	Carex supina Willd. ex Wahlenb.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Семейство Poaceae Barnhart

	Brachypodium pinnatum (L.) Beauv.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Bromopsis inermis (Leyss.) Holub
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Calamagrostis obtusata Trin.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Calamagrostis epigeios (L.) Roth
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Cleistogenes squarrosa (Trin.) Keng.
	О-Д
	Ки
	КМ
	Степной

	Elytrigia repens (L.) Nevski
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Festuca valesiaca Gaudin
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Helictotrichon desertorum (Less.) Nevs
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Hordeum brevisubulatum (Trin.) Link
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Koeleria cristata (L.) Pers.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Leymus angustus (Trin.) Pilg
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Leymus paboanus (Claus) Pilg
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Melica nutans L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Phleum phleoides (L.) H.Karst.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Poa angustifolia L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Poa palustris L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Poa pratensis L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stipa capillata L.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Stipa lessingiana Trin. еt Rupr. 
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Stipa pennata L.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Stipa zalesskii Wilensky
	Мн
	Кк
	К
	Степной



Примечание: усл. Обозначения см. табл.11

На долю десяти ведущих семейств приходится 117 видов, что составляет 70% от общего состава ценофлоры (табл. 21).
Таблица 21 - Ведущие семейства ценофлоры Pulsatila patens s.l.по числу видов

	Семейство
	Ценофлора P. multifida  и P. aggr. patens
	Флора национального природного парка "Буробай" (Султангазина и др., 2014)

	
	Место по числу видов
	Число родов/%  от общего числа
	Число видов/%  от общего числа
	Место по числу видов
	Число видов/%  от общего числа

	Asteraceae Bercht. et J. Presl
	I
	21/15
	40/24
	I
	89/13,8

	Poaceae Barnhart
	II
	14/10
	21/12,5
	III
	44/6,8

	Rosaceae Juss.
	III-IV
	8/6
	8/5
	IV
	39/6,0

	Fabaceae Lindl.
	III-IV
	8/6
	8/5
	VI
	26/4,0

	Caryophyllaceae Juss.
	V-VI
	6/4
	6/3,5
	VIII- IX
	22/3,4

	Apiaceae Lindl.
	V-VI
	6/6
	6/3,5
	X
	20/3,1

	Ranunculaceae Juss.
	VII-VIII
	5/3,5
	5/3
	VII
	25/3,9

	Brassicaeae Burnett
	VII-VIII
	5/5
	5/3
	V
	27/4,2

	Scrophulariaceae Juss.
	IX-X
	4/3
	4/2
	VIII- IX
	22/3,4

	Lamiaceae Martinov
	IX-X
	3/3
	4/2
	XI
	19/2,9

	Всего  в 10 семействах
	
	80/56,7
	107/64
	
	333/51,6

	Всего в ценофлоре
	
	141/100
	168/100
	
	645




При анализе семейственного спектра особое внимание уделяется 10-15 наиболее крупным семействам. Хохряков А.П. (2000) предлагает уделять основное внимание 6 семействам, из которых наиболее важной он считает первую триаду. Первая триада семейств в ценофлоре Ценофлора P. multifida  и P. aggr. patens включает семейства Asteraceae- Poaceae- Rosaceae/ Fabaceae. Во флоре Боровского массива первая триада включает семейства Asteraceae-Cyperaceae-Poaceae. По сравнению со всей флорой природного парка «Буробай» выпадает семейство Cyperaceae, что показывает более ксерофитный характер ценофлоры, поскольку Cyperaceae-тип определяет арктобореальный-восточноазиатский характер флор. Для ценофлоры в первую триаду входит Rosaceae Высокий ранг розоцветных определяет Rosaceace-подтип этой флоры. Он обеспечивается бореальными лесными видами, и в том числе, разнообразием рода лапчатка (4 вида).
В состав десяти ведущих семейств входит 107 видов, что составляет 60 % от общего числа видов ценофлоры (табл. 21). Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae (21 видов), Poaceae (14 видов), Rosaceae (8 видов). Ведущими родами являются Artemisia – 13 видов, Veronica – 5  видов, Achillea и Stipa по 4 вида. Порядок семейств соответствует голарктическим флорам [Толмачев, 1974], а порядок родов указывает на его степной характер [Карамышева, Рачковская, 1973].
Подавляющее количество видов относится к многолетним видам (149), одно-двулетники представлены 17 видами (Achillea nobilis, Artemisia scoparia, Axyris amaranthoides, Carduus crispus, C. nutans, Chenopodium album, Cirsium vulgare, Conyza canadensis, Cleistogenes squarrosa, Descurainia Sophia,  Fallopia convolvulus, Jacobaea vulgaris, Melilotus officinalis, Odontites vulgaris, Otites wolgensis, Taraxacum officinale, Turritis glabra), эфемеров 2 вида (Androsace septentrionalis, Draba nemorosa).
Древесные и полудревесные растения представлены двумя деревьями (Betula pendula, Pinus sylvestris), семью кустарниками (Caragana frutex, Cerasus fruticosa, Cotoneaster melanocarpus, Pentophylloides parvifolia, Rosa acicularis, R. majalis, Spiraea hypericifolia), двумя полукустарниками (Artemisia frigida, Odontarrhena tortuosa) и пятью кустарничками (Chimaphila umbellata, Ephedra distachya, Orthilia secunda, Pyrola minor, Vaccinium vitis-idaea).
Среди травянистых растений более всего длинокорневищных 68, стержнекорневых видов – 36, короткокорневищных – 20 видов соответственно и далее в убывающем порядке: кистекорневые (14 видов), луковичные и рыхлокустовые (5 видов), луковичные 5 видов (Allium globosum, A. hymenorhizum, A. rubens, Dactylorhiza fuchsia, Gagea granulosa,Tulipa patens), клубнелуковичные 3 вида (Filipendula vulgaris, Phlomoides tuberosa, Valeriana tuberosa), два полупаразитных вида (Orobanche caesia, Orostachys spinosa).
Основу ценофлоры P. multifida  и P. aggr. patens составляют мезофиты (71 вид) и ксеромезофиты (70 видов), ксерофиты составляют 26 видов.
Среди ценотических групп доминируют степные виды (73 вида или 43,7%) и луговые  виды (57 вида или 34,1%), лесные виды представлены 28 видами (или 16,8%). Сорные растения представлены восемнадцатью видами (Artemisia absinthium, A. scoparia, Axyris amaranthoides, Carduus crispus, C. nutans, Chenopodium album, Cirsium incanum, C. setosum, C. vulgare, Conyza canadensis, Descurainia sophia, Elytrigia repens, Fallopia convolvulus, Jacobaea vulgaris, Linaria vulgaris, Melilotus officinalis, Taraxacum officinale, Urtica dioica, Vicia cracca). 
Таким образом, ценофлора сообществ с участием P. multifida  и P. aggr. patens включает 169 видов, принадлежащих к 42 семействам и 141 родам.  Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae (21 видов), Poaceae (14 видов), Rosaceae (8 видов). Ведущими родами являются Artemisia – 13 видов, Veronica – 5 видов, Achillea и Stipa по 4 вида. Основу ценофлоры P. multifida  и P. aggr. patens составляют мезофиты (71 вид) и ксеромезофиты (70 видов), ксерофиты составляют 26 видов. Среди ценотических групп доминируют степные виды (73 вида или 43,7%) и луговые  виды (57 вида или 34,1%), лесные виды представлены 28 видами (или 16,8%). Основными местообитаниями P. multifida  и P. aggr. patens являются степные сообщества, но внутри них растения занимают наиболее мезофитные местообитания.

ОСОБЕННОСТИ ВОЗРАСТНЫХ СОСТОЯНИЙ 
Латентный период. Плоды P. multifida  и P. aggr. patens начинают созревать в первой декаде июня. После созревания в третьей декаде июня они осыпаются. Орешки, снабжены остью и могут планировать на сравнительно большое расстояние, но большинство семян осыпаются в диаметре 0,5 м вокруг материнского растения. Семенная продуктивность 100-140 орешков на плод. На растении, находящимся в средневозрастном генеративном состоянии образуется 450–600 орешков/раст (рис. 29). 
[image: ]
Рис. 29. Растение с созревающими семенами

Виргинильный период. Проростки (p). Как правило, семена не имеют периода покоя и могут прорастать в конце вегетативного сезона. Всхожесть семян высокая до 50-60%. Прорастание надземное, семена не имеют периода покоя, они могут прорастать осенью, но чаще всего прорастают в конце апреля следующего года. Грунтовая всхожесть высокая, около50%, лабораторная – 85%. Прорастание надземное, семядоли имеют широко-ланцетную форму 0,5–0,6 см дл. Ниже семядолей располагается гипокотиль, переходящий в первичный стержневой корешок. Первый настоящий лист тройчатый лколо 0,5 см в диам. В состоянии проростков формируется розеточный побег из 3-4 листочков разной сложности (рис. 30, p).
[image: ]

Рис. 30. Возрастные состояния P. multifida  и P. aggr. patens: p – проростки, J – ювенильное состояние; im – имматурное состояние, v  – виргинильное состояние

В ювенильном состоянии (j) формируется розеточный побег из 4-5(6) листьев. Листья трехраздельные, рассеченные на крупные доли, которые в свою очередь  надрезаны на зубцы. Корневая система представлена стержневым корнем и многочисленными корнями второго порядка. В этом возрастном состоянии обособления черешка центральной доли, как видоспецифического признака не происходит (рис. 30, j). В этом состоянии растения первого года зимуют.
У имматурных особей (im) , так же как и у P. uralensis  происходит формирование удлиненного корневища. Листовые пластинки трехраздельные с глубоко рассеченными долями, их размеры, в 1,5 раза меньше, чем у последующих возрастных состояний. Из почек возобновления, находящихся в пазухе нижних настоящих листьев образуется  1-3 розеточных побегов.  Образуется многорозеточно- короткокорневищное растение. Календарный возраст имматурного растения 1–2 года (рис. 30, im). 
В виргинильном состоянии (v) происходит нарастание количества почек возобновления и розеточных модулей, формирование мощного корневища с многочисленными почками возобновления. Листья приобретают видоспецифичность: увеличивается количество зубцов доли листьев становятся узкими, у среднего листочка развивается разной длины черешочек.  (рис. 30, v). 
В культуре первые цветки появляются у некоторых растений (примерно 10%) на третий год, а в естественных местообитаниях на 4–5 год. К молодым генеративным особям (g1) относятся растения с 1–3 цветоносами и 1-3 розеточными побегами. В отличие от P. uralensis этом возрасте корневище цельное, не разветленное (рис. 31, g1). 
[image: ]
Рис. 31. Возрастные состояния P. multifida  и P. aggr. patens: g1,  – молодые генеративные растения

В среднем генеративном состоянии (g2) корневище  образует многоглавый каудекс с многочисленными розеточными побегами.  Корневище слабо разветвленное на отдельные парцеллы в этом отношении оно похоже в этом возрастном состоянии на P. patens [Сивцева, 2019; Зонтиков и др., 2013]. Растение остается вегетативно малоподвижным.
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Рис. 32. Возрастные состояния P. multifida  и P. aggr. patens:  g2,  – средневозрастное генеративное растение

В старом возрастном состоянии (g3) уменьшается количество розеточных побегов, образующиеся цветоносы остаются недоразвитыми и не приступают к цветению. Листья рассечены на очень узкие доли с большим количеством зубцов, при этом длина черешочка у центральной доли становится минимальным. В систематических исследованиях изменение морфологии листьев в зависимости от возрастных состояний не учитывается. Корневище разветвляется на несколько парцелл, но количество розеточных побегов уменьшается (рис. 33, g3).  
У субсенильных особей (s) происходит мацерация корневищ на большую глубину и образованием вегетативных розеток на отдельных парцеллах. представлены системой отмирающих корневищ, с одиночными вегетативными розетками. Листовые пластинки сохраняют видовую специфичность (рис. 33, s).



[image: ]

Рис. 33. Возрастные состояния P. multifida  и P. aggr. patens: g3 –старовозрастное генеративное растение, s – субсенильная особь

По классификации жизненных форм И.Г. Серебрякова (1962) P. multifida  и P. aggr. patens являются  многолетними травянистыми коротко-стержневыми многоглавыми поликарпиками и по характеру возрастных состояний похожи на P. patens больше, чем на P. uralensis.

ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ 

Изучено 5 ценопопуляций P. multifida  и P. aggr. patens, расположенных в Акмолинской и Павлодарской областях. 
ЦП-1. Павлодарская обл., окр. п. Баянаул, N50.8299°, W75.8000°, h=407 м над ур. м. поляна между скалами 28.04. 2018. поляна между скалами. Площадь популяции 2000 м2, ОПП – 100%, ОПП P. multifida  – 30%,  сообщество насчитывает 20 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Artemisia marschalliana, Festuca valesiaca, Koeleria cristata, Orostachys spinosa, Phleum phleoides, Potentilla bifurca, Stipa capillata, Veronica incana. 
ЦП-2. Акмолинская обл., окр. с. Ерейментау, горы Ерейментау, N51.65717°, W73.19056°, h=320 м над ур. м. 29.04. 2018.  Основание небольшой сопки, щебнистые почвы. Площадь популяции 2×104 м2, ОПП – 60%, ОПП P. multifida  – 10%, сообщество насчитывает 23 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Antennaria dioica, Artemisia austriaca, Bromopsis inermis, Gagea granulosa, Pentophylloides parvifolia, Potentilla humifusa, Spiraea hypericifolia, Stipa pennata, Tulipa patens
ЦП-3. Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, N52.93281°, W70.49210°, h=431 м над ур. м. 03.05. 2018. Шебнисто-каменистые сопки. Площадь популяции 6×103 м2, ОПП – 80%, ОПП P. aggr. patens – 30%, сообщество насчитывает 22 вида. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Artemisia austriaca, A. latifolia, Carex supina, Centaurea sibirica, Galium verum, Phleum phleoides, Poa angustifolia, Potentilla argentea, P. canescens. 
ЦП-4. Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, ковыльная степь, N53.10970°, W70.12750°, h=359 м над ур. м. 04.05. 2018. Площадь популяции 3×103 м2, ОПП – 60%, ОПП P. aggr. patens – 25%,  сообщество насчитывает 29 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Festuca valesiaca, Goniolimon speciosum, Helichrysum arenarium, Medicago falcata, Phlomoides tuberosa, Silene chlorantha, Spiraea hypericifolia, Stipa capillata, S. pennata, Valeriana tuberosa.
ЦП-5. Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, восточный склон, ковыльная степь, N53.12304°, W70.18010°, h=343 м над ур. м. 04.05. 2018. Площадь популяции 6×103 м2, ОПП – 80%, ОПП P. aggr. patens – 30%, сообщество насчитывает 25 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Echinops ritro, Festuca valesiaca, Filipendula vulgaris, Gentiana fetisovii, Gypsophila altissima, Pilosella echioides, Spiraea hypericifolia, Stipa capillata, S. pennata, Thymus marschallianus
Ценопопуляции P. multifida и P. aggr. patens приурочены к каменистым местообитаниям, некоторым исключением является ЦП-1 (поляна между скалами), где P. multifida  встречается на суходольном лугу среди степных кустарников.
 Наибольшей плотностью 740–880 шт/100 м2 прострелы обладают на каменистых и щебнистых склонах сопок, но и на остальных местообитаниях плотность высокая 232–320 шт/100 м2 (табл. 22).

Таблица 22 - Характеристика ЦП P. multifida и P. aggr. patens

	
	ОПП,%
	ОПП P. multifida  и P. aggr. patens,%
	Площадь ЦП, м2
	Плотность особей, шт/ 100 м2
	Количество 
особей в ЦП, шт
	Δ
	ω
	I

	ЦП-1
	100
	30
	6×104
	290
	174×103
	0,40
	0,82
	0,12

	ЦП-2
	60
	10
	2×104
	320
	64×103
	0,40
	0,93
	0,14

	ЦП-3
	80
	30
	6×103
	740
	44,4×103
	0,41
	0,83
	0,12

	ЦП-4
	60
	25
	3×103
	880
	26,4×103
	0,33
	0,65
	0,70

	ЦП-5
	80
	30
	6×103
	232
	13,9 ×103
	0,29
	0,62
	1,10



По состоянию возрастности практически все ценопопуляции относятся к молодым Δ находится в пределах 0,2 – 0,4. Согласно коэффициента «дельта – омега» большинство популяций относится к зреющим ценопопуляциям (табл. 23).
Индекс восстановления (табл 22) у P. multifida  очень низкий 0,12–0,14; у растений гибридных популяций (P. aggr. patens), расположенных на территории национального парка достаточно высокая (0,7–1,1).

Таблица 23 - Состояние ЦП P. multifida и P. aggr. patens согласно коэффициента возрастности и «дельта – омега» (по Животовскому, 2001)

	ЦП
	коэффициент возрастности
	«дельта – омега»

	ЦП-1
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-2
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-3
	Зрелая
	Зрелая

	ЦП-4
	Молодая
	Зреющая

	ЦП-5
	Молодая
	Зреющая



С небольшими отклонениями все ценопопуляции P. multifida  и P. aggr. patens относятся к нормальным. Несколько инвазионный характер имеют ЦП-4 и ЦП-5 расположенные в окр. с. Акылбай в границах национального парка. В этих популяциях большое количество виргинильных особей образуют левесторонние спектры (табл. 24).

Таблица 24 - Структура популяций, число особей, шт/% от общего числа

	
Возрастные
состояния
	Ценопопуляции P. multifida  и P. aggr. patens

	
	1
	2
	3
	4
	5

	pl
	0
	0
	0
	0
	0

	J 
	0
	0
	0
	10/1,1
	0

	Im 
	10/3,4
	0
	0
	40/4,4
	20/8,6

	V 
	20/6,8
	40/12,5
	80/10,8
	300/34,1
	100/43,1

	G1 
	110/37,9
	120/37,5
	250/33,8
	220/25,0
	35/15,1

	G2 
	120/41,4
	110/34,4
	320/43,2
	150/17,4
	47/20,3

	G3 
	20/6,8
	50/15,6
	70/9,5
	130/14,7
	30/12,9

	Ss 
	10/3,4
	0
	10/1,4
	20/2,2
	0

	S 
	0
	0
	10/1,4
	10/1,1
	0

	Общая численность
	290
	320
	740
	880
	232



Изучение систематического и популяционного состава видов рода Pulsatila показало, что здесь имеется несколько трудно различимых рас и гибридов, которые можно условно отнести к P. aggr. patens. Необходимо отметить, что все изученные популяции как правило полночленные,  плотность видов достаточно высокая, чтоб обеспечивает нормальное существование вида в природных условиях. Более того, популяции P. aggr. patens, расположенные возле с. Акылбай, несмотря на имеющуюся антропогенную нагрузку имеют популяции инвазионного характера. 
В Красной Книге Казахстана (2014) в качестве редких и исчезающих растений включены Pulsatilla patens (L.) Mill. и P. flavescens (Zuccar.) Jus. Наличие «чистого» P. patens на территории исследований нами не подтверждено. С другой стороны изменилась номенклатура P. flavescens, это названеие оказалось поздним ононимом и не может быть использовано. Для обозначения желтоцветковых прострелов принято название P. uralensis (Zam.) Tzvel. В связи с выше изложенным мы считаем, что следует провести дополнительные флористические исследования по определению более точной локализации P. patens на территории Казахстана, исключением P. flavescens из списка редких и исчезающих растений Казахстана, а так же включением P. uralensis в Красную Книгу Казахстана.





























ГЛАВА 7
PULSATILLA URALENSIS 

НОМЕНКЛАТУРА
Pulsatilla uralensis (Zam.) Tzvel. 2001. Фл. Вост. Европы, 10: 92; Куликов, 2010, Опр. сосуд. раст. Челябинской обл.: 149; Эбель, 2012, Консп. Фл. сев.-зап. части Алт.-Саян. пров.: 129. – P. patens (L.) Mill. subsp. uralrnsis Zamels, 1926, Acta Horti Bit. Univ. Latv. 1: 93. P. patens (L.) Mill. subsp. flavescens (Zucc.) Zam. 1926, Acta Hort. Bot. Univ. Latv. 1: 95; Крылов, 1931, Фл. Зап. Сиб. 5: 1165. – P. flavescens (Zuccar.) Jus. 1937, Фл. СССР, 7: 296, p.p. (excl. typo) non Boros, 1924; Гамаюнова, 1961, Фл. Каз. 4: 68;Тимохина, 1993, во Фл. Сиб. 6: 153. – P. patens (L.) Mill. subsp. asiatica Kryl. et Serg. 1964, в Крылов, Фл. Зап. Сиб. 12, 2: 3289. – Прострел уральский.
P. uralensis описан из окр. Екатеринбурга: «Prov. Perm, pr. Urb. Ekatherinburg. Herb. Fl. Ross. Fask. 24,№ 1151.
P. flavescens (Zucc.) Juz. описан J.G. Zuccarini в 1826 как Anemone flavescens Zuccar. из окр. г. Омска. По протологу: «C rescit freguentissima in Sibiriae pratis arides circa Omsk». 
В 1924 году был описан с таким же названием названием Anemone flavescens Rapais. Комбинация, сделанная С.В. Юзепчуком (1937) во Флоре СССР: P. flavescens (Zucc.) Juz. оказалась поздним ононимом [Цвелев, 2001] и это название не может быть использовано. 
Для P. uralensis характерны околоцветники желтой гаммы окраски и узкие клиновидные к основанию листочки, черешок у верхней доли или очень короткие, или его нет.
Как считает А.Л. Эбель (2012) и Н.В. Степанов (2014) не совсем ясно, как теперь именовать желто-цветковые растения из южно-сибирских и казахстанских популяций P. patens s. str. Фактически обозначение казахстанских прострелов «P. flavescens (Zucc.) Juz. является незаконным. Из желтоцветковых прострелов юга Сибири Н.В Степанов (2014) описал P. orientali-sibirica Stepanov, который отличается от P. patens s. str. желтоватыми цветками, а от P. uralensis (Zam.) Tzvel. – более узкими сидячими сегментами листьев. Ареал P. orientali-sibirica – от Алтая на западе до Забайкалья на востоке и от Тывы на юге и до широты р. Подкаменная Тунгусска на севере.
Н.В. Степанов (2014) считает, что под старым названием «Pulsatilla flavescens» скрываются большей частью гибриды между P. orientali-sibirica и P. patens (L.) Mill.

МОРФОЛОГИЯ

По определению И.Г. Серебрякова (1962) P. uralensis следует отнести к многолетним травянистым коротко-стержнеконемым поликарпиком. Высота 15–25 (при плодах до 30) см. Габитус особи – полушаровидный куст. Корневище вертикальное, черноватое, многоглавое, в старом вегетативном состоянии по мере отмирания отдельных побегов происходит обособление парциальных кустов и образование узлов кущения с несколькими кустами [Цибанова, 1976]. Побеги достигают 7-15 (до 45) см высоты.  Прикорневые листья длинночерешковые, опушённые, развиваются в конце цветения, пластинки их округло-почковидные, рассечённые на 3 доли; все доли сидячие; каждая доля дважды или трижды рассечена на доли второго порядка. Ширина конечных долек 2–7 мм; средний сегмент на черешочке до 6 мм или сидячие (Куликов, 2010), количество зубцов 30-34 шт. [Сушенцов, 2007].
Высота прикорневой розетки листьев – 25-30 см. Цветки светло-желтые или желтовато-белые, снаружи лиловатые или розоватые [Цвелев, 2001]. Листочки околоцветника 2,5-3,5 см длиной, продолговато-яйцевидные, коротко заострённые или туповатые, снаружи волосистые. Тычинки многочисленные, во много раз короче листочков околоцветника. Плоды апокарпные, пестики многочасленные с одногнездной завязью. Плодики волосистые, с длинными перистыми столбиками (рис.34).
[image: ]
Рис. 34. Внешний вид P. uralensis

РАСПРОСТРАНЕНИЕ

Распространён в европейской части России: Волжско-Камский район, Южный Урал [Цвелев, 2001; Науменко, 2008; Куликов, 2010]. На территории Сибири распространение вида следует уточнить, поскольку С.А. Тимохина (1993) не разграничивала P. uralensis (= P. flavescens), произрастающий на юге Западной Сибири и P. orientali-sibirica Stepanov, вида, описанного с юга Восточной Сибири [Степанов, 2014]. Нахождение P. uralensis (= P. flavescens) в Якутии [Данилова, Борисова, 2010; Тимохина, 1993] в значительной мере проблематично. Как считает Н.В. Степанов (2014) эти расы могут быть не совсем идентичны «омскому» виду, описанного как P. flavescens (Zucc.) Juz.
В Казахстане P. uralensis распространен в Тобол-Ишимском, Семипалатинском боровом, Кокчетавском флористических района, на севере  Западного мелкосопочникаи и Тургайского флористического района (рис. 35).
[image: ]
Рис. 35. Распространение P. uralensis в Казахстане


ЦЕНОАРЕАЛ
Ценоареалы P. uralensis не отличаются большим разнообразием. Н.Н. Цвелев (2001) приводит его для боров на песчаных опушках и галечников. Н.И. Науменко (2008) приводит его для степей, лесов и остепненных лугов Зауралья, В Челябинской области он встречается в светлых сосновых и березовых лесах, луговых степях, опушках, остепненных склонах и скальных обнажениях [Куликов, 2010]. А.П. Гамаюнова (1961) приводит P. uralensis для ленточных боров, степей,  южным склонам всхломлений. По данным П.Г. Пугачева (1994) с небольшим обилием P. uralensis (= P. flavescens) встречается в напочвенном покрове сосняка наземновейниковом и сосняке разнотравно наземновейниковом сосняке овсянницево-тонконоговом, сосняке костяничном, сосняке орляковом, сосняке разнотравном, сосняке разнотравно-раннеосоковом, сосняке лишайниковом, сосняке вишняковом, сосняке песчаноковыльном, сосняке овсянницево-лишайниковом, сосняке вишняково-спирейном, сосняке березовом.


ЦЕНОФЛОРА

Pulsatilla uralensis как правило не является не является доминантом в сообществах и присутствует с обилием 0,5–5%. Но в некоторых популяциях (ЦП-12: сосняк овсяницево-лишайниковый [Пугачев, 1994] он выступает ярким доминантом с проективным покрытием 20%. С обилием более 40% встречаются Achillea millefolium, Angelica sylvestris, Calamagrostis epigeios, Carex ericetorum, C. praecox, Festuca pratensis, F. valesiaca, Filipendula vulgaris, Glycyrrhiza uralensis, Medicago falcate, Poa pratensis, Solidago virgaurea, Thalictrum collinum, Thymus serpyllum.
Ценофлора P. uralensis составляет 204 вида, относящихся к 125 родам и 38 семействам (табл. 25).

Таблица 25 - Состав ценофлоры P. uralensis
	Виды растений
	*1
	2
	3
	4

	Семейство Equisetaceae Rich. ex DC.

	Equisetum hyemale L.
	Мн
	Х
	М
	Лесной

	Equisetum pratense Ehrh.
	Мн
	Х
	М
	Лесной

	Семейство Hypolepidaceae Pichi Sermolli

	Pteridium aquilinum (L.) Kuhn
	Мн
	П
	М
	Лесной

	Семейство Pinaceae Spreng. ex Rudolphi

	Pinus sylvestris L.
	Мн
	Д
	КМ
	Лесной

	Семейство Cupressaceae Gray

	Juniperus communis L.
	Мн
	К
	М
	Лесной

	Juniperus sabina L.
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Семейство Ephedraceae Dumert

	Ephedra distachya L.
	Мн
	Ку
	К
	Степной

	Семейство Ranunculaceae Juss. 

	Adonis vernalis L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Adonis wolgensis Steven
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Anemone sylvestris L. 
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Pulsatilla uralensis (Sӑmels)Tzvel.
	Мн
	Кк
	КМ
	Лесной

	Ranunculus acris L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Ranunculus polyanthemos L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Thalictrum minus L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Thalictrum simplex L.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Семейство Betulaceae S. F. Gray

	Betula pendula Roth
	Мн
	Д
	М
	Лесной

	Betula pubescens Ehrh.
	Мн
	Д
	М
	Лесной

	Семейство Caryophyllaceae Juss.

	Dianthus acicularis Fisch. ex Ledeb.
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Dianthus versicolor Fisch. ex Link
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Eremogone longifolia (M.Bieb.) Fenzl 
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Eremogone saxatilis (L.) Ikonn.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Gypsophila paniculata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Gypsophila patrinii Ser.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Gypsophila perfoliata L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Otites wolgensis (Hornem.) Grossh.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Луговой

	Psammophiliella muralis (L.) Ikonn.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Степной

	Silene chlorantha (Willd.) Ehrh.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Silene multiflora (Ehrh.) Pers.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Silene nutans L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stellaria graminea L. 
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Chenopodiaceae Vent

	Anabasis cretacea Pall.
	Мн
	Ск
	К
	Пустынный

	Corispermum hyssopifolium L.
	О-Д
	Ск
	К
	Степной

	Семейство Polygonaceae Juss.

	Fallopia dumetorum (L.) Holub
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Rumex acetosa L.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Rumex confertus Willd.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Rumex thyrsiflorus Fingerh.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Ericaceae Juss., включая Pyrolaceae Dumort.

	Chimaphila umbellata (L.) W.P.C.Barton
	Мн
	Ку
	М
	Лесной

	Orthilia secunda (L.) House
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Pyrola chlorantha Sw.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Pyrola rotundifolia L. 
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Семейство Monotropaceae Nutt.

	Hypopitys monotropa Crantz
	Мн
	Пп
	М
	Лесной

	Семейство Primulaceae Batsch ex Borkh.

	Androsace septentrionalis L.
	О-Д
	Ск
	М
	Лесной

	Lysimachia vulgaris L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Violaceae Batsch

	Viola montana L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Семейство Salicaceae Mirb.

	Populus tremula L.
	Мн
	Д
	М
	Лесной

	Семейство Hypericaceae Juss.

	Hypericum perforatum L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Семейство Brassicaeae Burnett

	Hesperis sibirica L.
	О-Д
	Ск
	М
	Лесной

	Matthiola superba Conti
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Семейство Crassulaceae J. St.-Hil.

	Sedum telephium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Rosaceae Juss.

	Amygdalus nana L. 
	Мн
	К
	КМ
	Лесной

	Cerasus avium (L.) Moench
	Мн
	К
	М
	Лесной

	Cerasus fruticosa Pall.
	Мн
	К
	КМ
	Лесной

	Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Blytt
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Filipendula stepposa Juz.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Filipendula vulgaris Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Луговой

	Fragaria vesca L.
	Мн
	Ст
	М
	Лесной

	Fragaria viridis (Duchesne) Weston
	Мн
	Ст
	КМ
	Луговой

	Potentilla canescens Besser
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Potentilla humifusa Willd. ex Schltdl.
	Мн
	Ст
	КМ
	Луговой

	Potentilla recta L. 
	Мн
	Ст
	М
	Луговой

	Rosa acicularis Lindl.
	Мн
	К
	КМ
	Лесной

	Rubus saxatilis L.
	Мн
	Ст
	М
	Лесной

	Sanguisorba officinalis L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Spiraea crenata L.
	Мн
	К
	КМ
	Лесной

	Spiraea hypericifolia L. 
	Мн
	К
	КМ
	Степной

	Семейство Onagraceae Juss.

	Chamaenerion angustifolium (L.) Scop.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Oenothera biennis L.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Семейство Fabaceae Lindl.

	Astragalus cornutus Pall.
	Мн
	Пк
	КМ
	Степной

	Astragalus danicus Retz.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Astragalus vulpinus Willd. 
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Glycyrrhiza uralensis Fisch.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Lathyrus pisiformis L.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Lathyrus pratensis L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Lathyrus vernus (L.) Bernh.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Lupinaster pentaphyllus Moench
	Мн
	Дк
	КМ
	Лесной

	Medicago falcata L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Vicia cracca L.
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Vicia sepium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Polygalaceae Hoffmanns. et Link

	Polygala comosa Schkuhr
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Geraniaceae Juss.

	Geranium sylvaticum L. 
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Семейство Linaceae DC. ex Perleb.

	Linum perenne L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Семейство Valerianaceae Batsch

	Valeriana rossica P.A.Smirn.
	Мн
	Ки
	М
	Луговой

	Семейство Dipsacaceae Juss.

	Scabiosa ochroleuca L.
	О-Д
	Ск
	М
	Луговой

	Scabiosa isetensis L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Семейство Apiaceae Lindl.

	Angelica sylvestris L.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Chaerophyllum prescottii DC. 
	Мн
	Ккл
	КМ
	Сорный

	Eryngium planum L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Falcaria vulgaris Bernh.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Heracleum sibiricum L.
	Мн
	Ск
	М
	Лесной

	Peucedanum morisonii Besser ex Spreng. 
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Seseli libanotis (L.) Koch
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Семейство Plantaginaceae Juss.

	Plantago major L.
	О-Д
	Ки
	М
	Луговой

	Plantago media L.
	Мн
	Ки
	КМ
	Луговой

	Семейство Campanulaceae Juss.

	Adenophora lilifolia (L.) A.DC.
	Мн
	Ккл
	М
	Лесной

	Campanula bononiensis L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Campanula sibirica L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Луговой

	Семейство Asteraceae Bercht. et J. Presl

	Achillea micrantha Willd.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Achillea millefolium L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Antennaria dioica (L.) Gaertn.
	Мн
	Дк
	КМ
	Лесной

	Artemisia austriaca Jacq. 
	Мн
	Дк
	К
	Сорный

	Artemisia commutata Besser
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Artemisia dracunculus L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Artemisia marschalliana Spreng.
	Мн
	Ппк
	К
	Степной

	Artemisia pontica L.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Artemisia sericea Weber ex Stechm.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Artemisia vulgaris L.
	Мн
	Кк
	М
	Сорный

	Centaurea adpressa Ledeb.
	Мн
	Ск
	К
	Сорный

	Centaurea ruthenica Lam.
	Мн
	Кк
	КМ
	Луговой

	Centaurea scabiosa L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Сорный

	Centaurea sibirica L. 
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Crepis praemorsa (L.) Tausch
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Crepis tectorum L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Echinops sphaerocephalus L.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Erigeron acris L.
	О-Д
	Ск
	М
	Луговой

	Filago arvensis L.
	О-Д
	Ск
	К
	Степной

	Galatella punctata (Waldst. & Kit.) Nees
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Galatella villosa (L.) Rchb. f.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Hieracium umbellatum L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Лесной

	Inula britannica L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Inula helenium L. 
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Inula salicina L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Jurinea cyanoides L.
	Мн
	Ск
	К
	Степной

	Omalotheca sylvatica (L.) Sch. Bip. & F.W.Schu ltz
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Pilosella echioides (Lumn.) F.Schultz & Sch.Bip.
	Мн
	Ки
	К
	Степной

	Scorzonera ensifolia M.Bieb.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Scorzonera purpurea L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Scorzonera stricta Hornem.
	Мн
	Ск
	М
	Луговой

	Senecio erucifolius L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Serratula coronata L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Solidago virgaurea L. 
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Tanacetum vulgare L. 
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Taraxacum officinale F.H.Wigg.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Tragopogon pratensis L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Луговой

	Trommsdorffia maculata (L.) Bernh. 
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Семейство Gentianaceae Juss.

	Gentiana pneumonanthe L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Семейство Rubiaceae Juss.

	Galium boreale L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Galium physocarpum Ledeb.
	Мн
	Ки
	КМ
	Степной

	Galium verum L.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Семейство Boraginaceae Juss.

	Lycopsis orientalis L.
	О-Д
	Ск
	М
	Сорный

	Myosotis immitata Serg. 
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Rindera tetraspis Pall.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Семейство Scrophulariaceae Juss.

	Linaria dolichoceras Kuprian.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Linaria genistifolia (L.) Mill.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Linaria vulgaris Mill.
	Мн
	Ск
	М
	Сорный

	Rhinanthus minor L.
	О-Д
	Пп
	М
	Луговой

	Verbascum phoeniceum L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Степной

	Verbascum thapsus L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Veronica chamaedrys L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Veronica incana L.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Veronica longifolia L. 
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Veronica spicata L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Veronica spuria L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Семейство Lamiaceae Martinov

	Dracocephalum ruyschiana L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Dracocephalum thymiflorum L.
	О-Д
	Ск
	КМ
	Сорный

	Glechoma hederacea L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Lamium album L.
	Мн
	Ст
	М
	Лесной

	Nepeta pannonica L.
	Мн
	Ск
	КМ
	Луговой

	Phlomoides tuberosa (L.) Moench
	Мн
	Ккл
	КМ
	Степной

	Salvia stepposa Des.-Shost.
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Salvia verticillata L. 
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Thymus serpyllum L.
	Мн
	Ст
	М
	Степной

	Семейство Juncaginaceae Rich.

	Luzula pallescens Sw.
	Мн
	Рк
	М
	Лесной

	Семейство Liliaceae Juss.

	Fritillaria ruthenica Wikstr.
	Мн
	Л
	М
	Луговой

	Lilium martagon L.
	Мн
	Л
	М
	Лесной

	Семейство Alliaceae Borkh.

	Allium globosum M.Bieb. ex Redoute
	Мн
	Л
	КМ
	Степной

	Allium lineare L.
	Мн
	Л
	КМ
	Степной

	Allium strictum Schrad.
	Мн
	Л
	КМ
	Степной

	Семейство Convallariaceae Horan.

	Polygonatum odoratum (Mill.) Druce
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Семейство Asparagaceae Juss.

	Asparagus officinalis L.
	Мн
	Кк
	М
	Луговой

	Asparagus persicus Baker 
	Мн
	Кк
	К
	Степной

	Семейство Iridaceae Juss.

	Iris halophila Pall.
	Мн
	Кк
	КМ
	Степной

	Iris sibirica L.
	Мн
	Кк
	М
	Лесной

	Семейство Cyperaceae Juss.

	Carex elongata L.
	
	
	
	

	Carex ericetorum Pollich
	Мн
	Рк
	КМ
	Степной

	Carex praecox Schreb.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Carex supina Willd. ex Wahlenb.
	Мн
	Дк
	К
	Степной

	Carex acuta L.
	Мн
	Дк
	Г
	Прибрежно-водный

	Семейство Poaceae Barnhart

	Agropyron cristatum (L.) Beauv.
	Мн
	Рк
	К
	Степной

	Agropyron desertorum (Fisch. ex Link) Schult
	Мн
	Пк
	К
	Степной

	Agrostis canina L. 
	Мн
	Рк
	М
	Прибрежно-водный

	Agrostis gigantea Roth
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Brachypodium pinnatum (L.) Beauv.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Bromopsis inermis (Leyss.) Holub. 
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Calamagrostis arundinacea (L.) Roth
	Мн
	Рк
	М
	Лесной

	Calamagrostis epigeios (L.) Roth
	Мн
	Дк
	КМ
	Луговой

	Elytrigia repens (L.) Nevski
	Мн
	Дк
	М
	Сорный

	Festuca beckeri (Hack.) Trautv.
	Мн
	Пк
	К
	Степной

	Festuca gigantea (L.) Vill.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Festuca pratensis Huds.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Festuca valesiaca Gaudin 
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Helictotrichon desertorum (Less.) Nevski
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Hierochloe odorata (L.) P.Beauv.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Koeleria glauca (Spreng.) DC.
	Мн
	Пк
	К
	Степной

	Phleum phleoides (L.) H.Karst.
	Мн
	Рд
	КМ
	Степной

	Phleum pratense L.
	Мн
	Рд
	М
	Луговой

	Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud.
	Мн
	Дк
	М
	Прибрежно-водный

	Poa angustifolia L.
	Мн
	Дк
	КМ
	Степной

	Poa nemoralis L.
	Мн
	Дк
	М
	Лесной

	Poa pratensis L.
	Мн
	Дк
	М
	Луговой

	Stipa capillata L. 
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Stipa dasyphylla (Lindem.) Trautv.
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Stipa pennata L.
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Stipa tirsa Steven
	Мн
	Пл
	К
	Степной

	Stipa zalesskii Wilensky 
	Мн
	Пл
	К
	Степной



Примечание: усл. Обозначения см. табл.11

В состав десяти ведущих семействвходит 137 видов, что составляет 67,1 % от общего числа видов ценофлоры (табл. 26). Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae (37 видов), Poaceae (27 видов), Rosaceae (17 видов), Caryiphyllaceae (13 видов), Fabaceae  и Scrophulariaceae (по 11 видов). Ведущими родами являются Artemisia – 7 видов, Veronica – 5 видов, Carex, Centaurea, Festuca по 4 вида. Порядок семейств соответствует голарктическим флорам [Толмачев, 1974]. По сравнению с флорой Костанайской области [Пережогин, 2008], положение Asteraceae (I) и Poaceae (II) совпадают. В ценофлоре P. uralensis повышается ранг Rosaceae (III) и Caryophillaceae (IV), которые во флоре Костанайской области занимают VII-VIII и VI места соответственно. Значительно снижается роль Chenopodiaceae, которое содержит во флоре Костанайской области 67 видов, а в изучаемой ценофлоре – 2 вида. Прежде всего это связано с тем, что местообитания P. uralensis приурочены к луговым, лесным и только отчасти к степным фитоценозам, а так же с небольшим распространением солонцеватых и солончаковатых местообитаний.

Таблица 26 - Ведущие семейства ценофлоры Pulsatilla uralensis по числу видов

	Семейство
	Ценофлора
P. uralensis
	Флора Костанайской области [Пережогин, 2008]

	
	Место по числу видов
	Число родов/%  от общего числа
	Число видов/%  от общего числа
	Место по числу
видов 

	Число видов/%  от общего числа

	Asteraceae Bercht. et J. Presl
	I
	22/17,7
	37/18,1
	I
	201/16,8

	Poaceae Barnhart
	II
	14/11,3
	27/13,2
	II
	105/8,7

	Rosaceae Juss.
	III
	9/7,3
	17/8,3
	VII-VIII
	49/4,1

	Caryophillaceae Juss.
	IV
	6/4,9
	13/6,4
	VI
	53/4,4

	Fabaceae Lindl.
	V- VI
	6/4,9
	11/5,4
	III
	80/6,7

	Scrophulariaceae Juss.
	V- VI
	4/3,2
	11/5,4
	X
	36/3,0

	Lamiaceae  Martinov
	VII
	7/5,6
	9/4,4
	XI
	33/2,8

	Apiaceae Lindl.
	VIII- IX
	7/5,6
	7/3,4
	XII
	32/2,7

	Cyperaceae Juss.
	X
	1/0,8
	5/2,5
	VII-VIII
	49/4,1

	Всего  в 10 семействах
	
	76/61,3
	137/67,1
	
	

	Всего в ценофлоре
	
	124/100
	204/100
	
	



Подавляющее количество видов относится к многолетним видам (184), одно-двулетники представлены 19 видами (Androsace septentrionalis, Campanula sibirica, Corispermum hyssopifolium, Fallopia dumetorum, Hesperis sibirica, Campanula sibirica, Otites wolgensis, Plantago major, Psammophiliella muralis, Scabiosa ochroleuca и др.).
Древесные и полудревесные растения представлены четыремя деревьями (Betula pendula, B. pubescens, Pinus sylvestris, Populus tremula), девятью кустарниками (Amygdalus nana, Cerasus avium, C. fruticosa, Cotoneaster melanocarpus, Juniperus communis, J. sabina, Rosa acicularis, Spiraea crenata, S. hypericifolia), двумя полукустарниками (Astragalus cornutus, Artemisia marschalliana) и двумя кустарничками (Ephedra distachya и Chimaphila umbellata).
Среди травянистых растений более всего длинокорневищных 51, стержнекорневых видов – 48, короткокорневищных – 35 видов соответственно и далее в убывающем порядке: кистекорневые (7 видов), луковичные и рыхлокустовые (5 видов), луковичные (5 видов), клубнелуковичные (4 вида), два полупаразитных вида (Hypopitys monotropa, Rhinanthus minor).
Половина видов, входящих в ценофлору P. uralensis (102 вида), являются мезофитами. Вместе с ксеромезофитами (62 вида) они составляют основу ценофлоры – более 80 %. Ксерофиты составляют 34 вида (16,7%), выявлен один гигрофит (Carex acuta). 
Среди ценотических групп доминируют луговые виды (76 видов или 37,3%) и степные виды (60 вида или 29,4%), лесные виды (50 вида или 24,5%). Сорные  растения представлены пятнадцатью видами (Artemisia austriaca, A. vulgaris, Centaurea adpressa, C. scabiosa, Chaerophyllum prescottii, Crepis tectorum, Dracocephalum thymiflorum, Elytrigia repens, Fallopia dumetorum, Linaria vulgaris, Lycopsis orientalis, Oenothera biennis, Taraxacum officinale, Verbascum thapsus, Vicia cracca), три вида прибрежно-водные (Agrostis canina, Carex acuta, Phragmites australis) и один пустынный (Anabasis cretacea).
Таким образом, ценофлора сообществ с участием P. uralensis  включает 204 вида, относящихся к 125 родам и 38 семействам. Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae (37 видов), Poaceae (27 видов), Rosaceae (17 видов), Caryiphyllaceae (13 видов), Fabaceae и Scrophulariaceae (по 11 видов). Ведущими родами являются Artemisia – 7 видов, Veronica – 5  видов, Carex, Centaurea, Festuca по 4 вида.  
  Половина видов, входящих в ценофлору P. uralensis (102 вида), являются мезофитами. Вместе с ксеромезофитами (62 вида) они составляют основу ценофлоры – более 80 %. Ксерофиты составляют 34 вида (16,7%), выявлен один гигрофит (Carex acuta). 
В основном ценофлора состоит из мезофитов (102 видов) и ксеромезофитов (62 вида), они составляют основу ценофлоры P. uralensis – более 80 % всех видов. Особенностью ценофлоры является большое количество лесных видов (50 или 24,5%), что подчеркивает лугово-лесной характер P. uralensis.

ОСОБЕННОСТИ ВОЗРАСТНЫХ СОСТОЯНИЙ 
Латентный период. Плод P. uralensis многоорешек. Каждый орешек удлиненно-конический, заостренный 3-4 мм дл с волосистой остью 15-20 мм дл. Созревание орешков происходит в конце мая. В середине июня они осыпаются. Орешки, снабженные остью могут планировать на некоторое расстояние от материнского растения. На влажной почве они втыкаются в почву и в результате раскручивания ости ввинчиваются в почву на глубину до 2 см. Семенная продуктивность 140-170 орешков на плод. Реальная семенная продуктивность составляет в природных условиях 500-600 орешков, что согласуется с результатами полученными у близкородственных видов [Косюкова и др., 2014; Панин, Худякова, 1999] (рис. 36).

[image: ]
Рис. 36. Плоды P. uralensis

Виргинильный период. Проростки (p). Семена не имеют периода покоя, они могут прорастать осенью, но чаще всего прорастают в конце апреля следующего года. Грунтовая всхожесть высокая, около50%, лабораторная – 85%. Прорастание надземное, семядоли продолговатые коротко черешковые, из пазухи которых появляется двулопастной первый настоящий лист. Ниже семядолей располагается гипокотиль, переходящий в первичный стержневой корешок. В состоянии проростков формируется розеточный побег из 3-5 листочков разной сложности (рис. 37, p).
[image: ]

Рис. 37. Возрастные состояния P. uralensis: p – проростки, J – ювенильное состояние; im – имматурное состояние

В ювенильном состоянии (j) формируется розеточный побег из 4-5(6) листьев, в основании которых закладываются почки возобновления. Листья трехраздельные, рассеченные на крупные доли, которые в свою очередь  надрезаны на зубцы. Корневая система представлена стержневым корнем и многочисленными корнями второго порядка (рис. 37, j).
Е.А. Сивцева (2019) обозначает  жизненную форму P. uralensis в этих возрастных состояниях «растения со стержневой корневой системой, вегетативным моноподиально  нарастающим розеточным побегом».
У имматурных особей (im) происходит формирование удлиненного корневища корневища, с сохранением остатков прошлогодних листьев (по числу которых обычно определяется календарный возраст растений [Цибанова, 1976, Зонтиков и др., 2013]. Сохраняется стержневой корень, который ветвится на глубине 5-7 см на корни второго порядка. Из почек возобновления, находящихся в пазухе нижних настоящих листьев образуется 1-3 розеточных побегов. Листья трехраздельные, доли первого порядка трехлопастные (рис. 37, im). 
В виргинильном состоянии (v) происходит нарастание количества почек возобновления и розеточных модулей [Н.А. Цибанова, 1976] называет их узлами кущения), формирование вертикального корневища с многочисленными почками возобновления.  Количество листьев достигает на ранних стадиях виргинильного состояния 4-6 шт. на поздних – 9-12 шт. (рис. 38, v). 
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Рис. 38. Возрастные состояния P. uralensis: v  – виргинильное состояние

Первые цветки, характеризирующие переход растений в молодое генеративное состояние (g1), появляются из верхушечной почки, из боковых пазушных почек, к концу цветения генеративного побега, появляются 1-2 вегетативных розеточных побегов. В молодом генеративном состоянии образуется 1-2 цветущих побегов, высота 15–17 см., при плодах увеличивается до 23–28 см. В этом возрасте корневище начинает разветвляется (рис. 39, g1). 
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Рис. 39. Возрастные состояния P. uralensis: g1, g2, g3  – генеративное состояние

В среднем генеративном состоянии (g2) корневище представлено многоглавым каудексом, продолжается его интенсивное ветвление на отдельные парцеллы. В отличие от P. uralensis (=P. flavescens) и P. patens [Сивцева, 2019; Зонтиков и др., 2013] ветвление корневищ происходит на глубине до 10 см, образуя несколько парциальных модулей. Каждый из них несет 1-3 генеративных побегов и 4-6 розеточных побегов, образующих рыхлую дернину (рис. 39, g2). В этом возрасте растение остается вегетативно малоподвижным и мы не наблюдали корневых отпрысков, обнаруженных у P.  patens [Цибанова, 1976].
У старовозрастныех генеративных особей (g3) происходит полная или частичная мацерация корневища с образованием 3-6 парциальных кустов I порядка, которые образуют парциальные кусты II порядка. Образование вегетативный розеточных побегов продолжается, но снижается количество генеративных побегов, которые образуются не в каждом парциальном кусте (рис. 39, g3).  
Субсенильные особи (s) представлены системой отмирающих корневищ, с одиночными вегетативными розетками. Листовые пластинки сохраняют видовую специфичность, но они более мелкие, количество зубцов на листьях уменьшается (рис. 40, s).
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Рис. 40. Возрастные состояния P. uralensis:  s – субсенильная особь

Необходимо отметить, что имеются некоторые отличия возрастных состояний популяций P. uralensis в Северном Казахстане от якутских популяций [Сивцева, 2019]. Они касаются более раннего (g2) разделения корневищ на отдельные парцеллы с образованием рыхлого каудекса.
По классификации жизненных форм И.Г. Серебрякова (1962) P. uralensis  является  многолетним травянистым коротко-стержневым многоглавым поликарпиком. В отличие от других видов Pulsatilla Mill. P. uralensis  отличается парциальной системой побегов, с разделением корневищ на значительной глубине почв. 

ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ 

Изучено 2 ценопопуляций P. uralensis, расположенных на территории Костанайской области. 
ЦП.1. Костанайская обл., окр. с. Озерное, Новонеженское л-во, кв. 21, N52.43971°, W64.09279°, h=213 м над ур. м.; разреженный сосновый лес на песках. Площадь популяции 2000 м2, ОПП – 40%, ОПП P. uralensis – 20%,  сообщество насчитывает 21 вид. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Agropyron cristatum, Betula pendula, Centaurea ruthenica, Cerasus fruticosa, Eremogone longifolia, Festuca beckeri, Jurinea cyanoides, Otites wolgensis, Pinus sylvestris, Populus tremula, Ranunculus polyanthemos, Stellaria graminea 
ЦП.2. Костанайская обл., окр. с. Щербаково, N53.20453°, W64.21550°, h=193 м над ур. м.; вторичная псаммофитная степь на месте сгоревшего соснового леса. Площадь популяции 3000 м2, ОПП – 100%, ОПП P. uralensis – 10%, сообщество насчитывает 27 видов. В сложении растительности наибольшее участие имеют: Achillea millefolium, A.setacea, Artemisia campestris, A. scoparia, Bromopsis inermis, Calamagrostis epigeios, Conioselinum tataricum, Helichrysum arenarium, Koeleria glauca, Melilotus officinalis. 
Ценопопуляции P. uralensis приурочены к лесным опушкам или вторичным степным сообществам на месте старых гарей на почвах легкого механического состава. Популяции не очень большие по площади 2–3 тыс шт/ 100 м2, их плотность 500–600 шт/ 100 м2 (табл. 27).

Таблица 27 - Характеристика ЦП P. uralensis

	
	ОПП,%
	ОПП P. uralensis,%
	Площадь ЦП, м2
	Плотность особей, шт/ 100 м2
	Количество 
особей в ЦП, шт
	Δ
	Ω
	I

	ЦП-1
	40
	20
	2000
	610
	12,2×103
	0,35
	0,74
	0,40

	ЦП-2
	100
	10
	3000
	500
	15×103
	0,54
	0,83
	0,05



Индекс возрастности 0,35–0,54 соответствует зрелым популяциям [Животовский, 2001], классификация популяций  «дельта – омега» показывает соответствие ЦП-1 к зреющим, а ЦП-2 к зрелой популяции.
Индекс восстановления P. uralensis  в популяции на месте бывшей гари (ЦП-2) чрезвычайно низкий (0,05) и низкий (0,40) в разреженном сосновом лесу.
Таблица 28 - Структура популяций P. uralensis


	Возрастные
состояния
	Местонахождения ЦП*

	
	1
	2

	pl
	0
	2

	J 
	0
	0

	Im 
	20/4,0
	180/29,5

	V 
	80/16,0
	160/26,2

	G1 
	190/38,0
	190/31,1

	G2 
	190/38,0
	70/11,5

	G3 
	10/2,0
	10/1,6

	Ss 
	10/2,0
	0

	S 
	
	

	
	500
	610




Популяция ЦП-1 нормальная, на месте бывшей гари (ЦП-2) популяция левосторонняя, что показывает их инвазионный характер (табл. 28).












ГЛАВА 8
ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ И ОЦЕНКА СОСТОЯНИЯ ГЕНОФОНДОВ ЦЕНОПОПУЛЯЦИЙ РЕДКИХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ РОДОВ ADONIS L. И PULSATILLA MILL. СЕВЕРНОГО КАЗАХСТАНА

Молекулярные маркеры, используемые для описания генетического разнообразия растений

 Молекулярные маркеры все чаще используются в генетическом анализе растений, благодаря их очевидным преимуществам перед традиционными фенотипическими маркерами, поскольку они высоко полиморфны, более многочисленны, стабильны на разных стадиях развития, нейтральны к отбору и наименее подвержены влиянию факторов окружающей среды. 
ДНК-маркер представляет собой небольшой участок последовательности ДНК, демонстрирующий полиморфизм (делеция основания, вставка и замена) между разными особями. Для эффективного использования ДНК-маркеры должны соответствовать следующим критериям:
•	Высокий уровень полиморфизма
•	Равномерное распределение по всему геному (не сгруппировано в определенных регионах)
•	Совместное доминирование в экспрессии (так что гетерозиготы можно отличить от гомозигот)
•	Четкие отличительные аллельные признаки (чтобы можно было легко идентифицировать различные аллели)
•	Единственная копия и отсутствие плейотропного эффекта
•	Низкая стоимость использования (или рентабельная разработка маркеров и генотипирование)
•	Простой анализ / обнаружение и автоматизация
•	Высокая доступность (неограниченное использование) и возможность дублирования / мультиплексирования (чтобы данные можно было собирать и обмениваться между лабораториями)
Последние достижения в области молекулярной биологии предоставляют большой выбор ДНК-маркеров, которые позволяют эффективно и быстро проанализировать геном растений. Эти ДНК-маркеры являются универсальными инструментами, обладающими рядом преимуществ по сравнению с обычными фенотипическими маркерами. В зависимости от используемых методик эти маркеры можно классифицировать как маркеры на основе гибридизации и маркеры на основе полимеразной цепной реакции (ПЦР). В системах маркеров, основанных на гибридизации, таких как полиморфизм рестрикционных фрагментов (RFLP), профили ДНК визуализируют путем гибридизации. В системе маркеров, основанных на ПЦР амплификации, определение последовательностей ДНК проводят с помощью специально или произвольно выбранных праймеров и термостабильного фермента, называемого Taq-полимеразой. Амплифицированные фрагменты электрофоретически разделяют на полиакриламидных или агарозных гелях, и обнаруживаются путем окрашивания или с помощью авторадиографии. Наиболее часто используемые системамы маркеров на основе ПЦР: амплификация с использованием единичного короткого праймера с произвольной нуклеотидной последовательностью (RAPD), амплификация полиморфных по длине фрагментов ДНК, полученных в результате энзиматического расщепления геномной ДНК эндонуклеазами рестрикции (AFLP), анализ микросателлитных (SSR) и межмикросателлитных (ISSR) последовательностей. Каждая из этих систем маркеров имеет свои достоинства и недостатки. Маркеры, такие как RFLP и SSR, являются кодоминантными по природе, поэтому могут обнаруживать генетическую изменчивость на аллельном уровне. Однако разработка и использование этих систем маркеров являются дорогостоящими, трудоемкими и занимают много времени. RAPD, ISSR и AFLP, с другой стороны, являются доминирующими маркерными системами, но они менее дороги и их легче разрабатывать и использовать. Таким образом, при выборе подходящей системы маркеров необходимо учитывать ряд факторов, таких как доступность оборудования, время и опыт [Saiki et all.,1985].

Использование ISSR-маркеров для анализа полиморфизма ДНК редких и исчезающих видов растений

 Геномы исследуемых растений не секвенированы, поэтому для выявления полиморфизма ДНК в ценопопуляциях этих видов могут применяться методы с использованием ПЦР для одновременного выявления мультилокусного полиморфизма ДНК, не требующие изначального знания нуклеотидных последовательностей всего генома или его частей. Одним из таких наиболее распространенных методов выявления генетического полиморфизма у растений в недавнее время является ISSR-маркирование (Inter Simple Sequence Repeats, или межмикросателлитный анализ). В этой методике используется один или несколько праймеров длиной 15-24 нуклеотида. Праймеры состоят из тандемных коротких 2-4 нуклеотидных повторов и одного селективного нуклеотида на 3'-конце праймера [Kawase, et all.,1994]. Такие праймеры позволяют амплифицировать фрагменты ДНК, которые находятся между двумя достаточно близко расположенными микросателлитными последовательностями (как правило, это уникальная ДНК). В результате амплифицируется большое число фрагментов, представленных на электрофореграмме дискретными полосами (ISSR-фингерпринтинг). Полученные паттерны ПЦР-продуктов видоспецифичны. В геномах растений и животных количество микросателлитных повторов очень велико, что делает этот метод удобным для генетического анализа. Микросателлитные последовательности окружают многие гены и могут быть использованы как якорные последовательности к этим генам. ISSR-PCR маркеры относятся к маркерам доминантного типа наследования, полиморфизм которых тестируется по наличию/отсутствию полосы. Для создания ISSR-PCR маркеров не требуется предварительного знания нуклеотидной последовательности, исследуемой ДНК. Метод обладает хорошей воспроизводимостью и может быть с успехом использован для выявления межвидовой и внутривидовой генетической изменчивости, идентификации видов, популяций, линий, а в ряде случаев и для индивидуального генотипирования. ISSR-PCR маркеры могут быть использованы также для картирования геномов и маркирования хозяйственно-ценных признаков [Bylka, et all., 2014; Alizadeh et all., 2015]. 
Для большинства исследований генетического разнообразия хороший генетический маркер определяется высокой генетической изменчивостью и способностью генерировать мультилокусные данные из исследуемого генома. При создании маркеров ISSR используются микросателлитные последовательности, которые очень вариабельны и повсеместно распределяются по геному, в то же время достигая более высокой воспроизводимости по сравнению с использованием RAPD и стоит меньше с точки зрения затрат времени и финансов. Все это делает ISSR идеальным генетическим маркером для различных исследований, в частности, по генетическому разнообразию и филогенетике.
Основная процедура проведения эксперимента по генотипированию ISSR состоит из следующих этапов:
1. ПЦР с использованием ISSR-праймера с геномной ДНК в качестве матрицы;
2. Проведение электрофореза в агарозном или полиакриламидном геле для идентификации продуктов амплификации ПЦР;
3. Обнаружение фрагментов ДНК;
4. Анализ данных.

Получение геномной ДНК
 Материалом для выделения ДНК служили засушенные листья растений из 10 ценопопуляций двух редких видов растений из рода Adonis L. и 10 ценопопуляций двух редких видов растений из рода Pulsatilla Mill. Растения характеризуются накоплением в определенных органах большого количества вторичных метаболитов (в первую очередь это относится к ароматическим и лекарственным растениям), которые оказывают существенное негативное влияние на процедуры изолирования, а в дальнейшем могут являться ингибиторами ПЦР-реакции. Полифенолы, присутствующие во многих растениях, при гомогенизации тканей вступают в реакции окисления, ковалентно связываются с белками и нуклеиновыми кислотами, осадок ДНК становится коричневым. Такие пробы ДНК непригодны для постановки ПЦР. Связать фенолы и не допустить их взаимодействия с нуклеиновыми кислотами можно с помощью содержащихся в экстрагирующем буфере полимеров: поливинилпирролидона (PVP) или поливинилполивинилпирролидона (PVPP) [Нечаева, 2011].
Для выделения ДНК из высушенных листьев A. vernalis, A. wolgensis, P..patens и P. flavescens была использована модифицированная методика. Катионным детергентом в этой методике являлся цетилтриметил бромид аммония (CTAB). Модификация стандартной методики [Rogers et all.,  1985] заключалась в том, что из протокола выделения был удален β-меркаптоэтанол и добавлен поливинилполипирролидон (PVPP). 
Навеска растительного материала для выделения ДНК составляла 20 мг засушенных листьев. После выделения ДНК был проведен спектрофотометрический анализ на спектрофотометре SpectrofotometrTM NanoDrop 2000 («Thermo scientific», США) и определены концентрация ДНК в полученных пробах ДНК и степень их чистоты. Концентрация ДНК по оптическому поглощению препарата при длине волны 260 нм (А260) колебалась в пределах 300-600 нг/мкл. Чистота препарата А260/280 (соотношение между оптическим поглощением нуклеиновых кислот при А260 и оптическим поглощением белков при длине волны 280 нм) колебалось от 1,9 до 2,0. Для проведения ПЦР концентрацию ДНК каждой пробы выравнивали до 10 нг/мкл.
Нами была выделена ДНК высокого качества из образцов 150 растений пяти ценопопуляций A. wolgensis и 150 растений пяти ценопопуляций A. vernalis, собранных на территории Акмолинской, Северо-Казахстанской, Костанайской и Павлодарской областей Республики Казахстан, а также 150 растений пяти ценопопуляций P. patens и 150 растений пяти ценопопуляций P. flavescens, собранных на территории Акмолинской, Костанайской и Павлодарской областей Республики Казахстан.

Подбор, апробация и выявление эффективности праймеров для полилокусного маркирования A. vernalis и A. wolgensis

 После проведения выделения ДНК было проведено выявление эффективных ISSR-праймеров с применением полимеразной цепной реакции и электрофоретического разделения нуклеиновых кислот в агарозном геле.
Для молекулярно-генетического анализа ценопопуляций с использованием межмикросателлитного метода был произведен подбор ISSR-праймеров по эффективности выявления полиморфизма ДНК. Каждый праймер индивидуально был проанализирован в ПЦР с тотальной ДНК исследуемого вида (рис. 41). Отбор эффективных ISSR-праймеров осуществлялся по выявлению наибольшего числа фрагментов, включая и полиморфные, на ISSR-спектре и воспроизводимости результатов ПЦР.  Эффективность ISSR-праймеров рассчитывалась в соответствии со шкалой 1–5: от низкой (1) до высокой (5) [Календарь и др., 2007].
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Рис. 41. Подбор ISSR-праймеров. Пробы 1, 2 – праймер ISSR1, пробы 3,4 – праймер ISSR9, пробы 4,6 – праймер ISSR8, пробы 7,8 – праймер CR212, пробы 9,10 - праймер М1 с ДНК A. wolgensis

Из 15 проанализированных ISSR-PCR праймеров с тотальной ДНК A. wolgensis 5 продемонстрировали высокую эффективность (5), так как выявили наибольшее число четко амплифицирующихся фрагментов ДНК, два праймера обнаружили среднюю (4), остальные праймеры показали невысокую (3 и ниже) эффективность (табл. 29). Для дальнейшего проведения молекулярно-генетического анализа полиморфизма ДНК A. wolgensis были отобраны следующие 5 праймеров, из которых три динуклеотидных (М1(AC)8CG, М3(AC)8CT, М27(GA)8C) а два тринуклеотидных ISSR-праймеров (Х11 (AGC)6G, ISSR4 (ACG)7G).

Таблица 29 – Эффективность ISSR-праймеров при проведении ПЦР
с тотальной ДНК A. wolgensis
	Прайме-ры
	Нуклеотид-ная последова-тельность (5'→ 3)
	Темпера-тура отжига, С0
	Размер 
амплифицируемых фрагментов, п.н.
	Число амплифицируемых фрагментов
	Эффектив-ность

	M1
	(AC)8CG
	56
	210-1115
	20
	5

	M3
	(AC)8CT
	54
	270-750
	9
	5

	M27
	(GA)8C
	52
	230-1000
	20
	5

	Х1
	(CA)6G
	61
	200-800
	8
	3

	X9
	(ACC)6G
	64
	-
	-
	-

	X10
	(AGC)6C
	64
	210-740
	7
	3

	Х11
	(AGC)6G
	64
	240-1050
	17
	5

	ISSR-1
	(AC)8T
	56
	290-850
	4
	1

	ISSR-3
	(TG)8AA
	56
	-
	-
	-

	ISSR-4
	(TG)8GC
	56
	280-1300
	15
	5

	ISSR-8
	(GAG)6C
	56
	280-980
	6
	3

	ISSR-9
	(ACG)7G
	56
	290-990
	8
	2

	CR-212
	(CT)8TG
	56
	300-1000
	8
	4

	CR-215
	(CA)6GT
	56
	220-850
	9
	4

	CR-216
	(GA)6GG
	56
	-
	-
	-



Из 15 проанализированных ISSR-праймеров с тотальной ДНК A. vernalis также 5 продемонстрировали высокую эффективность (балл 5), так как выявили наибольшее число четко амплифицирующихся фрагментов ДНК, четыре праймера обнаружили среднюю (балл 4), остальные праймеры показали невысокую (балл 3 и ниже) эффективность (табл. 30). Для проведения молекулярно-генетического анализа полиморфизма ДНК A. vernalis были отобраны следующие 5 ISSR-праймеров: М1 – (AC)8CG, М3 – (AC)8CT, М27 – (GA)8C, Х11 – (AGC)6G, ISSR9 – (ACG)7G. В работах, посвященных межмикросателлитному анализу других видов рода Adonis L., была также отмечена эффективность праймеров М1, М3, Х11 для A. vernalis и Adonis sibirica Patrin. ex Ledeb. [Боронникова, 2013].

Таблица 30 – Эффективность ISSR-праймеров при проведении ПЦР
 с тотальной ДНК A. vernalis
	Прайме
ры
	Нуклеотид-ная последовате-ль-ность (5'→ 3)
	Темпера
тура отжига, С0
	Размер 
амплифицируемых фрагментов, п.н.
	Число амплифицируемых фрагментов
	Эффектив-ность

	M1
	(AC)8CG
	56
	170-1040
	18
	5

	M3
	(AC)8CT
	54
	180-820
	12
	5

	M27
	(GA)8C
	52
	200-1000
	11
	5

	Х1
	(CA)6G
	61
	210-1760
	11
	4

	X9
	(ACC)6G
	64
	-
	-
	-

	X10
	(AGC)6C
	64
	190-550
	8
	2

	Х11
	(AGC)6G
	64
	200-1350
	14
	5

	ISSR-1
	(AC)8T
	56
	-
	-
	-

	ISSR-3
	(TG)8AA
	56
	-
	-
	-

	ISSR-4
	(TG)8GC
	56
	280-610
	5
	3

	ISSR-8
	(GAG)6C
	56
	290-1300
	9
	4

	ISSR-9
	(ACG)7G
	56
	190-970
	10
	5

	CR-212
	(CT)8TG
	56
	280-1200
	9
	4

	CR-215
	(CA)6GT
	56
	320-1900
	8
	4

	CR-216
	(GA)6GG
	56
	-
	-
	-



Из 15 проанализированных ISSR-PCR праймеров с тотальной ДНК P..flavescens 5 продемонстрировали высокую эффективность (5), так как выявили наибольшее число четко амплифицирующихся фрагментов ДНК (ISSR-1 (AC)8T, ISSR-3 (TG)8A, M1 (AC)8G, M27 (GA)8C, X11 (AGC)6G), шесть праймеров обнаружили среднюю (4) (М3, CR215, ISSR4, ISSR8, X1, CR216), остальные праймеры показали невысокую (3) эффективность (X9, X10, CR212) (табл. 31).

Таблица 31 – Эффективность ISSR-праймеров при проведении ПЦР
с тотальной ДНК P..flavescens

	Прайме-ры
	Нуклеотид-ная последова-тельность (5'→ 3)
	Темпера-тура отжига, С0
	Размер 
амплифицируемых фрагментов, п.н.
	Число амплифицируемых фрагментов
	Эффектив-ность

	M1
	(AC)8CG
	56
	180-1300
	15
	5

	M3
	 (AC)8CT
	54
	200-900
	9
	4

	M27
	 (GA)8C
	52
	180-1150
	11
	5

	Х1
	(CA)6G
	61
	200-1000
	10
	4

	X9
	(ACC)6G
	64
	380-1700
	5
	3

	X10
	(AGC)6C
	64
	300-1000
	8
	3

	Х11
	(AGC)6G
	64
	200-1300
	12
	5

	ISSR-1
	(AC)8T
	56
	250-1500
	16
	5

	ISSR-3
	(TG)8AA
	56
	350-2000
	12
	5

	ISSR-4
	(TG)8GC
	56
	180-1350
	11
	4

	ISSR-8
	(GAG)6C
	56
	350-1600
	10
	4

	ISSR-9
	(ACG)7G
	56
	200-1500
	8
	3

	CR-212
	(CT)8TG
	56
	180-1450
	7
	3

	CR-215
	(CA)6GT
	56
	250-1300
	7
	4

	CR-216
	(GA)6GG
	56
	200-800
	8
	4



Из 15 проанализированных ISSR-праймеров с тотальной ДНК P. patens также 5 продемонстрировали высокую эффективность (5), 5 праймеров обнаружили среднюю (4), остальные праймеры показали невысокую (3) эффективность (табл. 32).

Таблица 32– Эффективность ISSR-праймеров при проведении ПЦР
 с тотальной ДНК P. patens
	Прайме
ры
	Нуклеотид-ная последовате-ль-ность (5'→ 3)
	Темпера
тура отжига, С0
	Размер 
амплифицируемых фрагментов, п.н.
	Число амплифицируемых фрагментов
	Эффектив-ность

	M1
	(AC)8CG
	56
	200-1000
	15
	5

	M3
	 (AC)8CT
	54
	200-1500
	9
	4

	M27
	 (GA)8C
	52
	180-1200
	13
	5

	Х1
	(CA)6G
	61
	350-800
	8
	3

	X9
	(ACC)6G
	64
	450-1800
	6
	3

	X10
	(AGC)6C
	64
	210-950
	5
	3

	Х11
	(AGC)6G
	64
	200-1200
	10
	5

	ISSR-1
	(AC)8T
	56
	200-1200
	16
	5

	ISSR-3
	(TG)8AA
	56
	300-1200
	14
	5

	ISSR-4
	(TG)8GC
	56
	180-1350
	10
	4

	ISSR-8
	(GAG)6C
	56
	230-1750
	10
	4

	ISSR-9
	(ACG)7G
	56
	230-700
	6
	3

	CR-212
	(CT)8TG
	56
	180-1150
	8
	3

	CR-215
	(CA)6GT
	56
	450-1350
	6
	4

	CR-216
	(GA)6GG
	56
	200-850
	9
	4



Таким образом, все избранные для дальнейшего анализа ISSR-праймеры могут быть рекомендованы для молекулярно-генетических исследований, как высокополиморфные и дающие воспроизводимые в повторных ПЦР результаты.

Генетическое разнообразие ценопопуляций двух редких видов растений из рода Adonis L. 

Выявление генетического полиморфизма ДНК проводили ISSR-методом анализа полиморфизма ДНК с применением полимеразной цепной реакции. Амплификацию ДНК проводили с использованием ISSR-праймеров, синтезированных в ЗАО «Евроген» (Москва). Для каждого исследованного вида были отобраны наиболее эффективные праймеры, дающие воспроизводимые результаты. Реакционная смесь для ПЦР объемом 25 мкл содержала: 2 единицы Tag-полимеразы («Силекс М», Россия); 2,5 мкл стандартного 10х буфера для ПЦР («Силекс М», Россия); 25 пМ праймера («Евроген», Россия); 2,5 мМ MgCl2 («Силекс М», Россия); 0,25 мM dNTP («Fermentas», Литва); 5 мкл тотальной ДНК. Амплификацию проводили в термоциклере MJ Mini-Cycler («Bio-Rad», USA) по следующей программе для ISSR-анализа: предварительная денатурация 94°C, 2 мин.; первые пять циклов 94°С, 20 сек.; t° отжига, 10 сек.; 72°С, 10 сек.; в последующих тридцати пяти циклах 94°С, 5 сек.; t отж., 5 сек.; 72°С, 5 сек. Последний цикл элонгации длился 2 мин при 72ºС. Температура отжига в зависимости от G/C состава ISSR-праймеров варьировала от 56 до 64°С. В качестве отрицательного контроля (К-) в реакционную смесь для проверки чистоты реактивов добавляли вместо ДНК 5 мкл деионизированной воды. Продукты амплификации разделяли путем электрофореза в 1,7% агарозном геле в 1х ТВЕ буфере, окрашивали бромистым этидием и фотографировали в проходящем ультрафиолетовом свете. Для определения длины фрагментов ДНК использовали маркер молекулярной массы (100 bp + 1.2 + 1,5 + 2 + 3 Кb DNA Ladder; «ООО-СибЭнзим-М», Москва), определение длин фрагментов проводилось с использованием программы Quantity One («Bio-Rad», USA). Для проверки достоверности полученных спектров ДНК опыт повторяли не менее трех раз.
С целью количественной оценки полиморфизма и определения уровня дивергенции между изученными ценопопуляциями полученные данные были представлены в виде матрицы бинарных данных, в которых наличие или отсутствие в ISSR-спектрах одинаковых по размеру фрагментов рассматривалось, соответственно, как состояние 1 или 0. Учитывали только воспроизводимые в повторных экспериментах фрагменты ДНК, полиморфизм по интенсивности в расчет не брали.
Компьютерный анализ полученных данных проведен с помощью программы POPGENE 1.31 [Yeh et all.,1999] и с помощью специализированного макроса GenAlEx6 [Peakall …, 2006.] для MS-Excel с определением: доли полиморфных локусов (P95) [Williams, 1990], абсолютного числа аллелей (na), эффективного числа аллелей (ne), ожидаемой гетерозиготности (HE) [Nei, 1987]; информационный индекс Шеннона (I) [Lewontin, 1972]. Для описания генетической структуры популяции были использованы следующие параметры [Nei, 1975]: ожидаемая доля гетерозиготных генотипов (HT) во всей популяции, как мера общего генного разнообразия; ожидаемая доля гетерозиготных генотипов (HS) в субпопуляции, как мера ее внутрипопуляционного разнообразия; доля межпопуляционного генетического разнообразия в общем разнообразии или показатель подразделенности популяций (GST). Уровень внутрипопуляционного разнообразия оценен через показатели: среднего числа морф (µ) и доли редких морф (h) [Животовский, 1980]. 
На основе матриц бинарных данных с помощью компьютерных программ TREECON 1.3b и POPGENE 1.31 были рассчитаны матрицы генетических различий [Nei, 1972]. На основании полученной матрицы невзвешенным парно-групповым методом (UPGMA - unweighed pair-grup method using arithmetic average) были построены дендрограммы, отражающие степень сходства исследуемых ценопопуляций по ISSR- спектрам.
Основные показатели генетического разнообразия и дифференциации ценопопуляций, а также формулы, по которым они были определены, представлены в Приложении Б. Сравнение долей полиморфных локусов и показателей ожидаемой гетерозиготности проведено по критерию Фишера [Урбах, 1963]. Статистическая обработка выполнена при помощи компьютерных программ STATISTICA 6.0 и MS EXCEL с использованием стандартных для популяционно-генетических исследований методов [Плохинский, 1970; Животовский, 1983, 1991; Лакин, 1990].
При анализе фрагментов ДНК, амплифицированных в результате ПЦР, в 5 изученных ценопопуляциях A. wolgensis был выявлен 81 амплифицированный фрагмент ДНК, из которых 71 (P95=0,877) были полиморфными (Приложение В). Число амплифицированных фрагментов ДНК в суммарной выборке A. wolgensis варьировало в зависимости от праймера от 9 (М3) до 20 (М1, М27) (рис. 42). В среднем при ISSR-анализе у этого вида один праймер инициировал синтез 16,2 фрагментов ДНК. Число полиморфных фрагментов ДНК в суммарной выборке растений варьировало от 5 до 20, а их размеры – от 210 до 1300 пн.  
[image: ]
Рис. 42. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw1) c праймером М1; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; стрелками указаны полиморфные фрагменты; представлена часть спектра 

Доля полиморфных локусов в общей выборке A. wolgensis в зависимости от ISSR-праймера колебалась от 0,555 (М3) до 1,000 (М27) и в среднем составила 0,877. Число полиморфных фрагментов ДНК варьировало от 67 у Aw1, Aw2, Aw4 до 72 у Aw3 (Приложение П). 
Самая распространенная мера генетической изменчивости в популяции – гетерозиготность. Теоретически гетерозиготность распределяется в популяции довольно сложным образом, а показатели гетерозиготности не находятся в прямой зависимости от числа аллелей [Хедрик, 2003]. Ожидаемая гетерозиготность по локусам в общей выборке A. wolgensis составила 0,285. В ценопопуляциях A. wolgensis эта величина варьировала от 0,273 в Aw2 до 0,300 в Aw1 (табл. 33). Оценка достоверности при сравнении долей полиморфных локусов и ожидаемой гетерозиготности попарно между изученными ценопопуляциями по критерию Фишера дана в таблице 34. 

Таблица 33 – Показатели генетического разнообразия ценопопуляций A. wolgensis на основании полиморфизма ISSR-маркеров

	
	Aw1
	Aw2
	Aw3
	Aw4
	Aw5
	На общую 
популяцию

	
	0,300 (0,020)
	0,273 (0,019)
	0,292 (0,017)
	0,284 (0,019)
	0,278 (0,018)
	0,285
(0,019)

	
	1,828 (0,381)
	1,803 (0,401)
	1,877 (0,331)
	1,840 (0,369)
	1,827 (0,381)
	1.926 
(0,264)

	
	1,516 (0,357)
	1,455 (0,337)
	1,476 (0,301)
	1,472 (0,169)
	1,456 (0,315)
	1,550 
(0,296)

	P95
	0,859
	0,838
	0,888
	0,861
	0,838
	0,877

	R
	0
	0
	0
	0
	1
	1

	μ
	1,718
(0,008)
	1,672
(0,008)
	1,727
(0,008)
	1,692
(0,008)
	1,701
(0,008)
	1,698 
(0,008)

	
	0,141
(0,004)
	0,164 (0,004)
	0,136
(0,004)
	0,154 (0,004)
	0,149
(0,004)
	0,144
(0,004)

	I
	0,446
	0,414
	0,445
	0,430
	0,423
	0,492


Примечание: P95 – частота полиморфных локусов,  – ожидаемая гетерозиготность;  – абсолютное число аллелей на локус; - эффективное число аллелей на локус; у всех вышеуказанных параметров в скобках даны стандартные отклонения, R – редкие фрагменты 

По результатам сравнения достоверности разности этих параметров можно заключить, что изученные ценопопуляции A. wolgensis имеют схожие значения доли полиморфных локусов и ожидаемой гетерозиготности, поскольку разница этих показателей между ценопопуляциями недостоверна (табл. 34).
Эффективное число аллелей (ne) является функцией от доли полиморфных локусов, числа аллелей на локус и выравненности частот аллелей и, таким образом, является мерой генетического разнообразия популяции или вида. Эффективное число аллелей оценивает величину, обратную гомозиготности, и представляет собой такое число аллелей, при одинаковой частоте которых в популяции ожидаемая гетерозиготность будет равна фактической [Шереметьева и др., 2003].

Таблица 34 – Оценка достоверности разницы при сравнении показателей P95 и HE по критерию Фишера между пятью ценопопуляциями A. wolgensis

	ЦП
	Aw1
	Aw2
	Aw3
	Aw4
	Aw5

	Aw1
	-
	0,463
	0,385
	0,497
	0,498

	Aw2
	0,791
	-
	0,857
	0,467
	0,385

	Aw3
	0,168
	0,646
	-
	0
	0,456

	Aw4
	0,605
	0,799
	0,388
	-
	0,574

	Aw5
	0,471
	0,646
	0,509
	0,838
	-


Примечание: над диагональю значения достоверности разницы доли полиморфных локусов (P95), под диагональю, ожидаемой гетерозиготности – (HE); при Fопыт больше 1,96 результат достоверен

Абсолютное число аллелей на локус (na) (в данном случае на фрагмент ДНК) на общую популяцию составило 1,926. Этот параметр наивысший в ценопопуляции Aw3 (na =1,877), в ценопопуляции Aw5 он наименьший (na =1,827). Эффективное число аллелей на локус (ne) на общую выборку равно 1,550. Большее значение nе выявлено в популяции Aw1 (ne =1,516), а наименьшее значение отмечено в популяции Aw2 (ne =1,455) (табл. 33). Информационный Индекс Шеннона [Lewontin, 1972] так же выявил наибольшее (таблица 33) разнообразие в популяции Aw1 (I=0,446), а наименьшее в популяции Aw2 (I=0,414). В изученных ценопопуляциях A. wolgensis обнаружен только один редкий фрагмент в Aw5 (табл.33).
Для характеристики генетического разнообразия большую роль играют показатели внутрипопуляционного разнообразия. Показатель внутрипопуляционного разнообразия (μ) предложен Л.А. Животовским [Животовский, 1980]. Исходными данными для этого параметра являются частоты морф (в нашем случае частоты ISSR-маркеров). Чем равномернее распределение частот морф, тем больше этот показатель приближен к максимуму. Максимум равен числу представленных морф в популяции, в случае использования ISSR-маркеров – 2. При анализе внутрипопуляционного разнообразия A. wolgensis с применением показателя μ установлено, что из 5 изученных ценопопуляций большей равномерностью распределения частот аллелей характеризуется ценопопуляция Aw2 (μ=1,672), а наименьшей (μ=1,727) – ценопопуляция Aw3 (табл. 33).
Доля редких морф (h) дает новую, в сравнении с μ, информацию о характере внутрипопуляционного разнообразия. Тогда как μ дает оценку степени разнообразия популяции, показатель h оценивает структуру этого разнообразия. При доминантном характере наследования ISSR-маркеров эти значения показывают долю нулевых аллелей. По мнению Л.А. Животовского [Животовский, 1980], при значениях h˃0,3 в генетической структуре популяций увеличена доля рецессивных гомозигот. Таким образом, чем меньше значения h порогового 0,3, тем более сбалансированной структурой разнообразия характеризуются изученные популяции. У всех изученных ценопопуляций показатель h имеет значения меньше 0,3 (табл. 33), что может свидетельствовать о меньшей доле нулевых аллелей в структуре внутрипопуляционного разнообразия. Наиболее сбалансированной структурой разнообразия характеризуется ценопопуляция Aw2 (h=0,141), а наименее сбалансированной (h = 0,164) популяция Aw2 (табл. 33).
M. Ней [Nei, 1975, 1987] для описания генетической структуры популяций (в данном случае ценопопуляций) использовал величину гетерозиготности и назвал ее генным разнообразием. На ее основе ввел понятие общего генного разнообразия в суммарной выборке (HT), представляющее собой гетерозиготность на всю выборку, среднего выборочного генного разнообразия по всем локусам (HS), это средняя гетерозиготность по популяциям, и показатель подразделенности популяций (GST). Общее генное разнообразия в суммарной выборке (HT) A. wolgensis составило 0,333, среднее генное выборочное разнообразие (HS) в ценопопуляциях A. wolgensis равно 0,289 (табл. 35). Таким образом, средняя гетерозиготность в ценопопуляциях A. wolgensis ниже, чем в общей выборке. Наименьшие показатели доли гетерозиготных генотипов выявлены с помощью праймера M3. Определенная им ожидаемая гетерозиготность составляет 0,188, а самые высокие значения доли гетерозиготных генотипов отмечены у праймера М27 – 0,378 (табл. 35). 
Изученные ценопопуляции A. wolgensis слабо дифференцированы, наибольшая часть всего наблюдаемого генетического разнообразия сосредоточена внутри популяций (86,91%), а на долю межпопуляционной изменчивости приходится 13,14% (табл. 35).

Таблица 35 – Генетическая структура и дифференциация пяти ценопопуляций A. wolgensis

	ISSR-
праймер
	HT
	HS
	GST

	M1
	0,383(0,015)
	0,334(0,012)
	0,128

	ISSR4
	0,278(0,006)
	0,254(0,007)
	0,085

	X11
	0,322(0,027)
	0,255(0,019)
	0,207

	M3
	0,195 (0,036)
	0,188 (0,034)
	0,037

	M27
	0,378(0,013)
	0,331(0,010)
	0,123

	На общую 
выборку
	0,333 (0,020)
	0,289 (0,015)
	0,131


Примечание: HT – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов как мера общего генного разнообразия во всей популяции; HS – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в отдельной популяции, как мера ее внутрипопуляционного разнообразия или среднее выборочное генное разнообразие по всем локусам; GST – доля межпопуляционного генетического разнообразия в общем разнообразии или показатель подразделенности популяций; в скобках даны стандартные отклонения

На основании полученных данных по ISSR-анализу полиморфизма ДНК A. wolgensis были определены генетические взаимоотношения между исследуемыми ценопопуляциями, составлена матрица бинарных признаков и рассчитаны матрицы генетических различий. На основании полученной матрицы был проведен кластерный анализ невзвешенным парно-групповым методом (UPGMA) и построена дендрограмма, отражающая степень сходства исследуемых ценопопуляций по ISSR-спектрам (рис. 43).
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Рис. 43. UPGMA-дендрограмма генетического сходства 5 ценопопуляций A. wolgensis, построенная на основании полиморфизма ISSR-маркеров; шкала сверху – генетическое расстояние; указаны значения бутстрепа (в %), Рop1 - Aw1, Рop2- Aw1, Рop3 - Aw3, Рop4- Aw4, Рop5- Aw5

Для построения дендрограммы использовали компьютерную программу Treecon 3.1 с применением 100 реплик бутстрепа. Узлы ветвления имеют высокую поддержку (индекс бутстрепа >50%). Наименьшее генетическое расстояние отмечено между Aw2 и Aw4 (D=0,056), а наибольшее – между Aw3 и Aw2 (табл. 36).

Таблица 36 – Генетическое расстояние между ценопопуляциями A. wolgensis
	
	Aw1
	Aw2
	Aw3
	Aw4
	Aw5

	Aw1
	-
	
	
	
	

	Aw2
	0,063
	-
	
	
	

	Aw3
	0,116
	0,127
	-
	
	

	Aw4
	0,061
	0,056
	0,085
	-
	

	Aw5
	0,096
	0,098
	0,059
	0,094
	-



Таким образом, на основании проведенного ISSR-анализа генетического полиморфизма пяти ценопопуляций адониса волжского Cеверного Казахстана можем заключить, что изученные ценопопуляции этого вида характеризуются высокими показателями генетического разнообразия и низкой генетической подразделенностью ценопопуляций. В ценопопуляциях практически отсутствуют уникальные ISSR-маркеры. Смеем предположить, что выбранные ценопопуляции являются частью одной локальной популяции A. wolgensis на территории Северного Казахстана.
При анализе фрагментов ДНК, амплифицированных в результате ПЦР в 5 изученных ценопопуляциях A. vernalis был выявлен 78 амплифицированный фрагмент ДНК, из которых были 65 (P95=0,833) полиморфными (Приложение Р). Число амплифицированных фрагментов ДНК в суммарной выборке растений варьировало в зависимости от праймера от 12 (ISSR9) до 19 (М1). В среднем при ISSR-анализе один праймер инициировал синтез 15,6 фрагментов ДНК. Число полиморфных фрагментов ДНК в суммарной выборке растений варьировало от 10 до 18, а их размеры – от 1700 до 1350 пн.
Доля полиморфных локусов в общей выборке в зависимости от ISSR-праймера колебался от 0,667 (X11) до 0,895 (М1) и в среднем составил 0,833. Число полиморфных фрагментов ДНК варьировало от 28 у Av4 до 45 у Av1.
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Рис. 44. ISSR-спектр ценопопуляции A. vernalis (Аv4) c праймером М27; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярного веса, стрелками отмечены некоторые полиморфные фрагменты; представлена часть спектра

Доля полиморфных локусов (P95) в ценопопуляциях варьировала от 0,424 (Av4) до 0,714 (Av1) (табл. 37) и была достоверно ниже в четвертой ценопопуляции (Av4), расположенной в Мирном лестничестве Бурабайского райна Акмолинской области (табл. 38). Ожидаемая гетерозиготность (HE) по локусам в общей выборке A. vernalis составила 0,190. В ценопопуляциях A. vernalis эта величина варьировала от 0,170 в Av5 до 0,212 в Aw2 (табл. 37).
 
Таблица 37 – Генетическое разнообразие ценопопуляций A. vernalis 

	ЦП/ показатели
	Av1
	Av2
	Av3
	Av4
	Av5
	На общую
выборку

	
	0,200 (0,022)
	0,212 (0,022)
	0,189 (0,021)
	0,179 (0,023)
	0,170 (0,022)
	0,190
(0,002)

	
	1,603 (0,493)
	1,654 (0,479)
	1,603 (0,493)
	1,500 (0,503)
	1,526 (0,503)
	1,897
(0,305)

	
	1,334 (0,358)
	1,360 (0,375)
	1,308 (0,341)
	1,307 (0,371)
	1,282 (0,345)
	1,489
(0,339)

	P95
	0,714
	0,667
	0,609
	0,424
	0,597
	0,833

	R
	0
	1
	1
	2
	1
	5

	μ
	1,628
	1,598
	1,569
	1,475
	1,537
	1,554

	
	0,186
	0,201
	0,216
	0,262
	0,231
	0,219

	I
	0,304
	0,320
	0,290
	0,267
	0,259
	0,288


Примечание:  – ожидаемая гетерозиготность;  – абсолютное число аллелей на локус;  – эффективное число аллелей на локус; у всех вышеуказанных параметров в скобках даны стандартные отклонения, R – редкие фрагменты

Абсолютное число аллелей на локус (na) на общую популяцию составило 1,897. Этот параметр наивысший в ценопопуляции Av2 (na=1,654), в ценопопуляции Av4 он наименьший (na=1,500). Эффективное число аллелей на локус (ne) на общую выборку равно 1,489. Большее значение nе в ценопопуляции Av1 (nе=1,360), а наименьшее значение в популяции Av5 (nе =1,282). В изученных ценопопуляциях A. vernalis обнаружено 5 редких фрагментов ДНК: 2 в Av4 и по одному Av2, Av3 и Av5 (табл. 37). 
У всех изученных ценопопуляций A. vernalis показатель h имеет значения меньше 0,3. Наиболее сбалансированной структурой разнообразия характеризуется ценопопуляция Av1 (h=0,186), а наименее сбалансированной (h = 0,262) – ценопопуляция Av4. Информационный Индекс Шеннона выявил наибольшее разнообразие в ценопопуляции Av2 (I=0,320), а наименьшее в – Av5 (I=0,259) (табл. 37). 
При анализе внутрипопуляционного разнообразия A. vernalis с применением показателя μ установлено, что из 5 изученных ценопопуляций большей равномерностью распределения частот аллелей характеризуется ценопопуляция Av4 (μ=1,475), а наименьшей (μ=1,628) – ценопопуляция Av1 (табл. 37).

Таблица 38 – Оценка достоверности разницы при сравнении показателей P95 и HE по критерию Фишера между пятью ценопопуляциями A. vernalis

	ЦП
	Av1
	Av2
	Av3
	Av4
	Av5

	Av1
	-
	0,594
	1,291
	3,462
	1,440

	Av2
	0,174
	-
	0,699
	2,877
	0,845

	Av3
	0,157
	0,321
	-
	2,175
	0,145

	Av4
	0,309
	0,472
	0,151
	-
	2,029

	Av5
	0,448
	0,612
	0,291
	0,139
	-


Примечание: над диагональю значения достоверности разницы доли полиморфных локусов (P95), под диагональю, ожидаемой гетерозиготности – (HE); при Fопыт больше 1,96 результат достоверен

Анализ генетической структуры ценопопуляций A. vernalis показал, что ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в общей выборке (HT) A. vernalis составила 0,291, а ожидаемая доля гетерозиготных генотипов (HS) в ценопопуляциях A. vernalis равна 0,190 (табл. 39), что ниже, чем определенная ожидаемая гетерозиготность в популяциях A. vernalis Пермского края (0,290) [Боронникова, 2013]. Таким образом, ожидаемая доля гетерозиготных генотипов (HS) в ценопопуляциях A. vernalis ниже, чем в общей выборке.
Наименьшие показатели доли гетерозиготных генотипов (HS) отмечены у праймера Х11, определенная им ожидаемая гетерозиготность составляет 0,153; а самые высокие значения этого показателя (табл. 39) отмечены у A. vernalis при ПЦР с праймером М27 (HS = 0,216). 
Дифференциация изученных ценопопуляций A. vernalis выражена сильнее, чем у изученных ценопопуляций A. wolgensis, но наибольшая часть всего наблюдаемого генетического разнообразия A. vernalis сосредоточена также внутри популяций (GST=0,348), а на долю межпопуляционной изменчивости приходится 34,84% (табл. 39). Данные показатели сопоставимы со значениями, полученными у 10 популяций A. vernalis, расположенными в Пермском крае Российской Федерации (GST=0,399) [Боронникова, 2013].

Таблица 39 – Генетическая структура и дифференциация ценопопуляций A. vernalis
	ISSR-
праймер
	HT
	HS
	GST

	ISSR9
	0,265 (0,032)
	0,199 (0,021)
	0,246

	M1
	0,346 (0,019)
	0,203 (0,009)
	0,413

	M3
	0,270 (0,031)
	0,186 (0,016)
	0,313

	M27
	0,296 (0,028)
	0,216 (0,017)
	0,287

	X11
	0,265 (0,036)
	0,153 (0,011)
	0,422

	На общую 
выборку
	0,291 (0,028)
	0,190 (0,014)
	0,348


Примечание: HT – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов как мера общего генного разнообразия во всей популяции; HS – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в отдельной популяции, как мера ее внутрипопуляционного разнообразия или среднее выборочное генное разнообразие по всем локусам; GST – доля межпопуляционного генетического разнообразия в общем разнообразии или показатель подразделенности популяций; в скобках даны стандартные отклонения

На основании полученных данных по ISSR-анализу полиморфизма ДНК A. vernalis были определены генетические взаимоотношения между исследуемыми ценопопуляциями, составлена матрица бинарных признаков и рассчитаны матрицы генетических различий. На основании полученной матрицы был проведен кластерный анализ невзвешенным парно-групповым методом (UPGMA) и построена дендрограмма, отражающая степень сходства исследуемых ценопопуляций A. vernalis по ISSR-спектрам (рис. 45).
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Рис. 45. UPGMA-дендрограмма генетического сходства 5 ценопопуляций A. vernalis, построенная на основании полиморфизма ISSR-маркеров; шкала сверху – генетическое расстояние; указаны значения будстрепа (в %)

Для построения дендрограммы использовали компьютерную программу Treecon 3.1 с применением 100 реплик бутстрепа. Ценопопуляции сформировали 2 кластера, в соответствии с их географическим расположением. В первый кластер вошли ценопопуляции Акмолинской области (Av3, Av4, Av5), во второй — Северо-Казахстанской (Av1, Av2). Узлы ветвления имеют высокую поддержку (индекс бутстрепа >50%). Наименьшее генетическое расстояние отмечено между Av3 и Av5 (D=0,141), а наибольшее – между Av1 и Av4 (D=0,281) (табл. 40).

Таблица 40 – Генетическое расстояние между ценопопуляциями A. vernalis

	
	Av1
	Av2
	Av3
	Av4
	Av5

	Av1
	0,000
	
	
	
	

	Av2
	0,076
	0,000
	
	
	

	Av3
	0,147
	0,146
	0,000
	
	

	Av4
	0,281
	0,223
	0,236
	0,000
	

	Av5
	0,203
	0,223
	0,141
	0,213
	0,000



Таким образом, на основании проведенного ISSR-анализа генетического полиморфизма пяти ценопопуляций адониса весеннего Cеверного Казахстана можем заключить, что изученные ценопопуляции характеризуются также, как и ценопопуляции A. wolgensis высокими показателями генетического разнообразия. В четырех из пяти изученных ценопопуляций A. vernalis были обнаружены редкие фрагменты ДНК. Четвертая ценопопуляция A. vernalis (Av4) имеет более низкие показатели генетического разнообразия (P95 =0,424; He=0,179, na=0,500)) по сравнению с другими ценопопуляциями этого вида, изученными на территории Северного Казахстана. Наибольшие показатели генетического разнообразия отмечены в самых северных ценопопуляциях, расположенных в Северо-Казахстанской области, ниже эти показатели в ценопопуляциях Акмолинской области. При построении дендрограммы генетического сходства ценопопуляции A. vernalis также сформировали 2 кластера в соответствии с их географическим расположением.

Генетическое разнообразие ценопопуляций двух редких видов растений из рода Pulsatilla Mill.

При анализе фрагментов ДНК, амплифицированных в результате ПЦР, в 5 изученных ценопопуляциях P..flavescens было выявлено 146 амплифицированных фрагментов ДНК, из которых 132 (P95=0,904) были полиморфными (Приложение С). Число амплифицированных фрагментов ДНК в суммарной выборке P..flavescens варьировало в зависимости от праймера от 23 (ISSR3) до 37 (ISSR1) (рис. 46). В среднем при ISSR-анализе у этого вида один праймер инициировал синтез 29,2 фрагментов ДНК. Число полиморфных фрагментов ДНК в суммарной выборке растений варьировало от 23 до 31, а их размеры – от 180 до 1500 пн.  
[image: ]
Рис. 46. ISSR-спектр ценопопуляции P..flavescens (Pf1) c праймером М1; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; стрелками указаны некоторые полиморфные фрагменты; представлена часть спектра 

Доля полиморфных локусов в общей выборке P..flavescens в зависимости от ISSR-праймера колебалась от 0,857 (X11) до 1,000 (М27, ISSR3) и в среднем составила 0,904. Число полиморфных фрагментов ДНК варьировало от 71 у Pf2 до 99 у Pf5 (Приложение С). 
Ожидаемая гетерозиготность по локусам в общей выборке P..flavescens составила 0,204. В ценопопуляциях P..flavescens эта величина варьировала от 0,165 в Pf2 до 0,245 в Pf5. Оценка достоверности при сравнении долей полиморфных локусов и ожидаемой гетерозиготности попарно между изученными ценопопуляциями по критерию Фишера дана в таблице 42. 

Таблица 41 – Показатели генетического разнообразия ценопопуляций P..flavescens на основании полиморфизма ISSR-маркеров

	ЦП
	HE
	na
	ne
	R
	P95
	I
	h
	µ

	Pf1
	0,175
(0,016)
	1,116
(0,080)
	1,291
(0,029)
	4
	0,847
	0,267
(0,023)
	0,129
(0,003)
	1,742
(0,005)

	Pf2
	0,165
(0,016)
	1,062
(0,080)
	1,281
(0,030)
	3
	0,855
	0,248
(0,023)
	0,135
(0,003)
	1,730 (0,006)

	Pf3
	0,229
(0,017)
	1,274
(0,079)
	1,399
(0,032)
	2
	0,896
	0,339
(0,024)
	0,087
(0,002)
	1,826 (0,004)

	Pf4
	0,206
(0,016)
	1,267
(0,079)
	1,345
(0,030)
	2
	0,885
	0,312
(0,023)
	0,112
(0,002)
	1,776 (0,005)

	Pf5
	0,245
(0,015)
	1,473
(0,072)
	1,410
(0,029)
	5
	0,900
	0,369
(0,022)
	0,099
(0,002)
	1,802 (0,004)

	Общее
	0,204
(0,007)
	1,238
(0,035)
	1,345
(0,014)
	16
	0,904
	0,307
(0,010)
	0,113 (0,003)
	1,776 (0,005)


Примечание: P95 – частота полиморфных локусов,  – ожидаемая гетерозиготность;  – абсолютное число аллелей на локус; - эффективное число аллелей на локус; у всех вышеуказанных параметров в скобках даны стандартные отклонения, R – редкие фрагменты 

По результатам сравнения достоверности разности этих параметров можно заключить, что изученные ценопопуляции P..flavescens имеют схожие значения доли полиморфных локусов и ожидаемой гетерозиготности, поскольку разница этих показателей между ценопопуляциями недостоверна (табл. 42). Однако отметим, что эти показатели ниже в первой и второй изученных ценопопуляциях P..flavescens Костанайской области и выше пятой ценопопуляции P..flavescens Акмолинской области.
Абсолютное число аллелей на локус (na) (в данном случае на фрагмент ДНК) на общую популяцию составило 1,238. Этот параметр наивысший в ценопопуляции Pf5 (na =1,473), в ценопопуляции Pf5 он наименьший (na =1,062). Эффективное число аллелей на локус (ne) на общую выборку равно 1,345. Большее значение nе выявлено в популяции Pf5 (ne =1,410), а наименьшее значение отмечено в популяции Pf2 (ne =1,281) (табл. 41). Информационный Индекс Шеннона  так же выявил наибольшее (табл. 41) разнообразие в популяции Pf5 (I=0,369), а наименьшее в популяции Pf2 (I=0,248). В изученных ценопопуляциях P..flavescens обнаружено 16 редких фрагментов, из них максимальное число отмечено в Pf5 (5), а минимальное в   Pf3 и в Pf4 (по 2) (табл. 41).

Таблица 42 – Оценка достоверности разницы при сравнении показателей P95 и HE по критерию Фишера между пятью ценопопуляциями P..flavescens

	ЦП
	Pf1
	Pf2
	Pf3
	Pf4
	Pf5

	Pf1
	-
	0,085
	0,570
	0,434
	0,620

	Pf2
	0,101
	-
	0,484
	0,348
	0,534

	Pf3
	0,523
	0,623
	-
	0,135
	0,050

	Pf4
	0,306
	0,407
	0,217
	-
	0,186

	Pf5
	0,364
	0,771
	0,147
	0,364
	-


Примечание: над диагональю значения достоверности разницы доли полиморфных локусов (P95), под диагональю ожидаемой гетерозиготности – (HE); при Fопыт больше 1,96 результат достоверен

При анализе внутрипопуляционного разнообразия P..flavescens с применением показателя μ установлено, что из 5 изученных ценопопуляций большей равномерностью распределения частот аллелей характеризуется ценопопуляция Pf5 (μ=1,802), а наименьшей (μ=1,730) – ценопопуляция Pf2 (табл. 41).
Наиболее сбалансированной структурой разнообразия характеризуется ценопопуляция Pf5 (h=0,099, а наименее сбалансированной (h = 0,135) популяция Pf2 (табл. 41).
Общее генное разнообразия в суммарной выборке (HT) P..flavescens  составило 0,281, среднее генное выборочное разнообразие (HS) в ценопопуляциях P..flavescens  равно 0,204 (табл. 43). Таким образом, средняя гетерозиготность в ценопопуляциях P..flavescens ниже, чем в общей выборке. Наименьшие показатели доли гетерозиготных генотипов выявлены с помощью праймера ISSR-1. Определенная им ожидаемая гетерозиготность составляет 0,241, а самые высокие значения доли гетерозиготных генотипов отмечены у праймера ISSR-3 – 0,338 (табл. 43). 
Изученные ценопопуляции P..flavescens  слабо дифференцированы, наибольшая часть всего наблюдаемого генетического разнообразия сосредоточена внутри популяций (72,7%), а на долю межпопуляционной изменчивости приходится 27,3% (табл. 7).

Таблица 43 – Генетическая структура и дифференциация пяти ценопопуляций P..flavescens 

	ISSR-
праймер
	HT
	HS
	GST

	ISSR-1
	0,241
(0,024)
	0,186
(0,017)
	0,229

	ISSR-3
	0,338
(0,017)
	0,257
(0,010)
	0,238

	M1
	0,272
(0,020)
	0,179
(0,008)
	0,341

	M27
	0,327
(0,017)
	0,230
(0,009)
	0,299

	Х11
	0,242
(0,025)
	0,180
(0,015)
	0,256

	На общую выборку
	0,281
(0,022)
	0,204
(0,013)
	0,273


Примечание: HT – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов как мера общего генного разнообразия во всей популяции; HS – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в отдельной популяции, как мера ее внутрипопуляционного разнообразия или среднее выборочное генное разнообразие по всем локусам; GST – доля межпопуляционного генетического разнообразия в общем разнообразии или показатель подразделенности популяций; в скобках даны стандартные отклонения

На основании полученных данных по ISSR-анализу полиморфизма ДНК P..flavescens  были определены генетические взаимоотношения между исследуемыми ценопопуляциями, составлена матрица бинарных признаков и рассчитаны матрицы генетических различий. На основании полученной матрицы был проведен кластерный анализ невзвешенным парно-групповым методом (UPGMA) и построена дендрограмма, отражающая степень сходства исследуемых ценопопуляций по ISSR-спектрам (рис. 47).
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Рис. 47. UPGMA-дендрограмма генетического сходства 5 ценопопуляций P..flavescens , построенная на основании полиморфизма ISSR-маркеров; шкала сверху – генетическое расстояние; указаны значения бутстрепа (в %)

Наименьшее генетическое расстояние [Животовский, 1980] отмечено между Pf1 и Pf2 (D=0,086), а наибольшее – между Pf2 и Pf5 (D=0,156) (табл. 44). Ценопопуляции P..flavescens на дендрограмме объединились в кластеры в соответствии с их географическим расположением, Pf1 и Pf2 расположены на территории Костанайской области образовали один кластер, а ценопопуляции Pf3, Pf4 и Pf5, расположенные на территории Акмолинской области, образовали другой кластер.
Таким образом, на основании проведенного ISSR-анализа генетического полиморфизма пяти ценопопуляций прострела желтеющего Cеверного Казахстана можем заключить, что изученные ценопопуляции этого вида характеризуются высокими показателями генетического разнообразия и низкой генетической подразделенностью ценопопуляций. Во всех ценопопуляциях обнаружены уникальные ISSR-маркеры. Самые высокие показатели генетического разнообразия отмечены в Pf5, а самые низкие в Pf1 и Pf2.

Таблица 44 – Генетическое расстояние между ценопопуляциями P..flavescens

	
	Pf1
	Pf2
	Pf3
	Pf4
	Pf5

	Pf1
	0,000
	
	
	
	

	Pf2
	0,086
	0,000
	
	
	

	Pf3
	0,121
	0,153
	0,000
	
	

	Pf4
	0,137
	0,126
	0,113
	0,000
	

	Pf5
	0,128
	0,156
	0,133
	0,126
	0,000




При анализе фрагментов ДНК, амплифицированных в результате ПЦР в 5 изученных ценопопуляциях P..patens было выявлено 144 амплифицированных фрагмента ДНК, из которых были 139 (P95=0,965) полиморфными (Приложение Т). Число амплифицированных фрагментов ДНК в суммарной выборке растений варьировало в зависимости от праймера от 23 (М1) до 28 (М27). В среднем при ISSR-анализе один праймер инициировал синтез 28,8 фрагментов ДНК. Число полиморфных фрагментов ДНК в суммарной выборке растений варьировало от 9 до 28, а их размеры – от 200 до 1420 пн (рис. 48).
[image: ]Рис. 48. ISSR-спектр ценопопуляции P..patens (Pp4) c праймером М1; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярного веса, стрелками отмечены некоторые полиморфные фрагменты; представлена часть спектра

Доля полиморфных локусов в общей выборке P..patens была высокой и в зависимости от ISSR-праймера колебался от 0,920 (М1) до 1,000 (М27, ISSR3), в среднем она составила 0,965. Число полиморфных фрагментов ДНК варьировало от 78 у Pp1 до 103 у Pp5.
Доля полиморфных локусов (P95) в ценопопуляциях варьировала от 0,728 (Pp3) до 0,851 (Pp5) (таблица 45). Ожидаемая гетерозиготность (HE) по локусам в общей выборке P..patens составила 0,162. В ценопопуляциях P..patens эта величина варьировала от 0,131 в Pp1 до 0,209 в Pp5 (табл. 46). Разница между значениями показателей ожидаемой гетерозиготности и доли полиморфных фрагментов ДНК была не достоверной (табл. 46).
Абсолютное число аллелей на локус (na) на общую популяцию составило 1,965. Этот параметр наивысший в ценопопуляции Pp5 (na=1,743), а в ценопопуляции Pp1 он наименьший (na=1,597). Эффективное число аллелей на локус (ne) на общую выборку равно 1,361. Большее значение nе в ценопопуляции Pp5 (nе=1,330), а наименьшее значение в популяции Pp1 (nе =1,197). В изученных ценопопуляциях P..patens обнаружено всего 2 редких фрагмента ДНК: по одному в Pp1 и Pp2 (табл. 45). 
У всех изученных ценопопуляций P..patens показатель h имеет значения меньше 0,3. Наиболее сбалансированной структурой разнообразия характеризуется ценопопуляция Pp5 (h=0,139), а наименее сбалансированной (h = 0,188) – ценопопуляция Pp4. Информационный Индекс Шеннона выявил наибольшее разнообразие в ценопопуляции Pp5 (I=0,327), а наименьшее в – Pp1 (I=0,215) (табл. 45). 
При анализе внутрипопуляционного разнообразия P..patens с применением показателя μ установлено, что из 5 изученных ценопопуляций большей равномерностью распределения частот аллелей характеризуется ценопопуляция Pp5 (μ=1,723), а наименьшей (μ=1,625) – ценопопуляция Pp4  (табл. 45).

Таблица 45 – Генетическое разнообразие ценопопуляций P..patens

	Ценопопу-ляции/ показатели
	Pp1
	Pp2
	Pp3
	Pp4
	Pp5
	На общую 
выборку

	
	0,131
(0,013)
	0,166
(0,013)
	0,148
(0,013)
	0,157
(0,014)
	0,209
(0,014)
	0, 162 (0,013)

	
	1,597 (0,492)
	1,715 (0,453)
	1,660 (0,475)
	1,632 (0,484)
	1,743 (0,438)
	1,965 (0,184)

	
	1,197 (0,266)
	1,255 (0,296)
	1,224 (0,280)
	1,247 (0,311)
	1,330 (0,317)
	1,361 (0,306)

	P95
	0,772
	0,838
	0,728
	0,741
	0,851
	0,965

	R
	1
	1
	0
	0
	0
	2

	μ
	1,634
(0,006)
	1,668
(0,005)
	1,629
(0,006)
	1,625
(0,006)
	1,723
(0,005)
	1,656 
(0,006)

	
	0,183
(0,003)
	0,166
(0,003)
	0,185
(0,003)
	0,188
(0,003)
	0,139
(0,002)
	0,172
(0,003)

	I
	0,215 (0,226)
	0,268 (0,232)
	0,242 (0,229)
	0,249 (0,246)
	0,327 (0,244)
	0,373 (0,196)


Примечание:  – ожидаемая гетерозиготность;  – абсолютное число аллелей на локус;  – эффективное число аллелей на локус; у всех вышеуказанных параметров в скобках даны стандартные отклонения, R – редкие фрагменты

Анализ генетической структуры ценопопуляций P..patens показал, что ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в общей выборке (HT) P..patens составила 0,232, а ожидаемая доля гетерозиготных генотипов (HS) в ценопопуляциях P..patens равна 0,162 (табл. 46). Таким образом, ожидаемая доля гетерозиготных генотипов (HS) в ценопопуляциях P..patens ниже, чем в общей выборке.
Наименьшие показатели доли гетерозиготных генотипов (HS) отмечены у праймера M1, определенная им ожидаемая гетерозиготность составляет 0,121; а самые высокие значения этого показателя (табл. 46) отмечены у P..patens при ПЦР с  праймером М27 (HS = 0,219). 

Таблица 46 – Оценка достоверности разницы при сравнении показателей P95 и HE по критерию Фишера между пятью ценопопуляциями P..patens

	ЦП
	Pp1
	Pp 2
	Pp 3
	Pp 4
	Pp 5

	Pp 1
	-
	0,647
	0,394
	0,280
	0,786

	Pp 2
	0,382
	-
	1,041
	0,927
	0,139

	Pp 3
	0,190
	0,192
	-
	0,141
	1,461

	Pp 4
	0,287
	0,095
	0,097
	-
	1,066

	Pp 5
	0,809
	0,427
	0,619
	0,522
	-


Примечание: над диагональю значения достоверности разницы доли полиморфных локусов (P95), под диагональю ожидаемой гетерозиготности – (HE); при Fопыт больше 1,96 результат достоверен

Показатель дифференциации изученных ценопопуляций P..patens сопоставим с изученными ценопопуляций P. flavescens, наибольшая часть всего наблюдаемого генетического разнообразия P..patens сосредоточена также внутри популяций (GST=0,300), а на долю межпопуляционной изменчивости приходится 70,00% (табл.47).
В 2016 году было проведено исследование генетического разнообразия европейских популяций P. рatens. Всего изучено 29 популяций P..patens с использованием микросателлитных праймеров. Результаты исследования показывают, что проанализированные популяции характеризуются низкими показателями гетерозиготности (Ho=0,005, He=0,561) и очень высокими уровнями инбридинга (FIS=0,90). При этом результаты указывают на более высокий уровень изменчивости внутри популяций (77%), чем между популяциями (23%) [Szczecińska et all., 2016]. Полученные нами данные с применением межмикросателлитного анализа генетического полиморфизма в 5 ценопопуляциях P..patens Северного Казахстана показывают еще более низкие значения ожидаемой гетерозиготности (He=0,162), подразделенность изученных ценопопуляций имеет схожие значения (GST=0,300). 
Основные показатели генетического разнообразия P..patens и  P. flavescens были также определены для 2 ценопопуляций Пермского края. Отметим, что в ценопопуляциях P..patens и  P. flavescens Пермского края ожидаемая гетерозиготность, доля полиморфных фрагментов ДНК и индекс разнообразия Шеннона были ниже для обоих изучаемых редких видов по сравнению с показателями ценопопуляций Северного Казахстана (для P..patens  P95 – 0,603, HE – 0,141 , I – 0,230; для P..patens  P95 – 0,628, HE – 0,149, I – 0,217) [Шакирова, 2019]. 

Таблица 47 – Генетическая структура и дифференциация 
ценопопуляций P..patens

	ISSR-
праймер
	HT
	HS
	GST

	M1
	0.149 (0,013)
	0,121 (0,005)
	0,185

	ISSR1
	0,256 (0,023)
	0,181 (0,009)
	0,292

	X11
	0,182 (0,019)
	0,148 (0,012)
	0,190

	ISSR3
	0,238 (0,025)
	0,143 (0,009)
	0,397

	M27
	0,324 (0,019)
	0,219 (0,009)
	0,326

	На общую
выборку
	0,232 (0,023)
	0,162 (0,010)
	0,300


Примечание: HT – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов как мера общего генного разнообразия во всей популяции; HS – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в отдельной популяции, как мера ее внутрипопуляционного разнообразия или среднее выборочное генное разнообразие по всем локусам; GST – доля межпопуляционного генетического разнообразия в общем разнообразии или показатель подразделенности популяций; в скобках даны стандартные отклонения

На основании полученных данных по ISSR-анализу полиморфизма ДНК P..patens были определены генетические взаимоотношения между исследуемыми ценопопуляциями, составлена матрица бинарных признаков и рассчитаны матрицы генетических различий. На основании полученной матрицы был проведен кластерный анализ невзвешенным парно-групповым методом (UPGMA) и построена дендрограмма, отражающая степень сходства исследуемых ценопопуляций P..patens по ISSR-спектрам (рис. 49).
Наименьшее генетическое расстояние отмечено между ценопопуляциями P. patens Костанайской области Pp4 и Pp5 (D=0,087), а наибольшее – между ценопопуляциями, расположенными в Акмолинской области Pp2 и Pp3 (D=0,131) (табл. 48).

[image: ]
Рис. 49. UPGMA-дендрограмма генетического сходства 5 ценопопуляций P..patens, построенная на основании полиморфизма ISSR-маркеров; шкала сверху – генетическое расстояние; указаны значения будстрепа (в %)

На дендрограмме четвертая и пятая ценопопуляции P..patens (Pp4, Pp5) сформировали кластер, от которого отходят остальные ценопопуляции согласно их географической уделенности от Костанайской до Павлодарской областей. Узлы ветвления имеют высокую поддержку (индекс бутстрепа >50%). 

Таблица 48 – Генетическое расстояние между ценопопуляциями P..patens
	
	Pp1
	Pp 2
	Pp 3
	Pp 4
	Pp 5

	Pp 1
	-
	
	
	
	

	Pp 2
	0,109
	-
	
	
	

	Pp 3
	0,127
	0,131
	-
	
	

	Pp 4
	0,111
	0,095
	0,116
	-
	

	Pp 5
	0,120
	0,106
	0,091
	0,087
	-



Таким образом, на основании проведенного ISSR-анализа генетического полиморфизма пяти ценопопуляций прострела раскрытого Cеверного Казахстана можем заключить, что изученные ценопопуляции характеризуются также как и ценопопуляции прострела желтеющегоs довольно высокими показателями генетического разнообразия, за исключением показателей ожидаемой гетерозиготности. В двух из пяти изученных ценопопуляций P..patens были обнаружены редкие фрагменты ДНК. Пятая ценопопуляция P..patens (Pf5) имеет самые высокие показатели генетического разнообразия (P95 =0,851,  He=0,209, I=0,327) по сравнению с другими ценопопуляциями этого вида, изученными на территории Северного Казахстана.

Выявление состояния генофондов, изученных ценопопуляций A. wolgensis и A. vernalis на основании данных полилокусного маркирования

 Для сохранения генофондов практически значимых в растительных сообществах видов растений С.В. Боронниковой предложена технология оценки состояния генофондов [Боронникова, 2009]. При разработатке этой технологии на популяционном уровне, установленные при молекулярно-генетическом анализе параметры численности и генетического разнообразия, разделены автором методики на пять групп. Было показано, что показатели численности популяций оказывают влияние на параметры генетического разнообразия. В связи с этим первая группа параметров, рекомендованных для оценки состояния генофондов, включает оценку общей (N) и эффективной численности (Ne) ценопопуляций. Ко второй группе «Основные показатели генетического разнообразия» отнесена доля полиморфных локусов (P95), ожидаемая гетерозиготность (HE) и эффективное число аллелей (ne). Внутрипопуляционное разнообразие (группа III) в предлагаемой технологии характеризуется показателем внутрипопуляционного разнообразия (μ) и при характеристике популяционных генофондов индексом разнообразия Шеннона для каждой популяции (I) или в случае характеристики генетического разнообразия на видовом уровне – средним значением индекса разнообразия Шеннона для популяций (Hpop). Генетическую структуру и дифференциацию популяций (группа IV) было предложено характеризовать на видовом уровне с помощью индекса разнообразия Шеннона и показателя подразделенности популяций (GST), а на популяционном – на основании доли редких фрагментов ДНК (h). Специфические особенности генофондов предлагается оценивать по таким показателям, как число редких аллелей (R) и коэффициент генетической оригинальности (КГО) [Боронникова, 2009;Потокина  и др., 2008].
Особенностью разнообразия на популяционном уровне, чаще всего, является не факт присутствия или отсутствия определенных аллелей, а их частотные соотношения. Чем больше в образце генотипов с редкими для данного региона аллелями изучаемого маркера, тем выше степень его оригинальности (специфичности) в системе популяций региона. При характеристике генофонда это может означать, что в одной популяции преобладают генотипы, наиболее характерные для данной местности, а в другой популяции отмечены редкие генотипы, не характерные для данной местности, но тем не менее сохраняемые в популяции в качестве резерва изменчивости. Таким образом, каждая популяция может быть охарактеризована по степени ее генетической специфичности в системе изучаемого генофонда [Потокина и др., 2008].
Высокие значения КГО свидетельствуют о повышенном присутствии редких аллелей, а низкие значения характерны для популяций, в которых редкие аллели практически не встречаются. Популяции с минимальными значениями КГО имеют минимальные частоты и число редких аллелей. Такие популяции характеризуются наиболее типичным или базовым генофондом. Специфическими генофондами обладают популяции с максимальными значениями КГО, содержащие наибольшее число редких, нетипичных для региона исследований аллелей [Боронникова, 2013].
У A. wolgensis выявлен 71 полиморфный ISSR-PCR маркер. Для каждого ISSR-PCR маркера был рассчитан «вес» его присутствия (1) или отсутствия (0) в каждой популяции на основании частоты встречаемости фрагмента в изучаемой выборке. Исходная матрица присутствия-отсутствия ISSR-PCR маркеров в ценопопуляциях A. wolgensis была замещена на матрицу соответствующих взвешенных значений. «Веса» всех полиморфных ISSR-PCR маркеров были суммированы для каждой ценопопуляции и полученная сумма разделена на общее число проанализированных ISSR-PCR маркеров. В итоге каждой популяции был присужден КГО, отражающий усредненное значение весов присутствия всех полиморфных в данной выборке ISSR-PCR маркеров (Приложение У).
На основании данных, полученных при определении КГО в ценопопуляциях A. wolgensis, установлено, что третья и пятая ценопопуляции адониса волжского (Aw3, Aw5) характеризуются типичными, или базовыми, генофондами с минимальными частотами и числом редких аллелей. Первая, вторая и четвертая ценопопуляции A. wolgensis (Aw1, Aw2, Aw4) имеют более специфичные генофонды, что означает, что они имеют большее число редких, нетипичных для региона исследований аллелей.
Для оценки состояния генофондов, изученных травянистых редких видов растений, имеющих лекарственное значение, С.В. Боронникова предлагает следующую шкалу [Боронникова, 2013]: 
I (удовлетворительное): доля полиморфных локусов (P95) – более 51%, ожидаемая гетерозиготность (HE) – более 0.205, индекс Шеннона (I) – более 0.240, показатель популяционного разнообразия (μ) – более 1.500, доля редких морф (h) – менее 0.300, генофонд способен самостоятельно воспроизводиться при существующей эффективной численности особей и эффективном типичном для вида способе размножения;
II (обеднение генофонда): доля полиморфных локусов (P95) – от 33 % до 51%, ожидаемая гетерозиготность (HE) – до 0.205, индекс Шеннона (I) – до 0.240, показатель популяционного разнообразия (μ) – до 1.500, доля редких морф (h) – более 0.300, КГО с крайними интервалами, воспроизведение генофонда возможно, но затруднено из-за невысокой эффективной численности особей и низкой эффективности типичного для вида способа размножения; значения от одного-трех показателей состояния генофонда могут незначительно отклоняться от указанных пределов;
III (деградация генофонда): доля полиморфных локусов (P95) – до 40 %, ожидаемая гетерозиготность (HE) – до 0.150, индекс Шеннона (I) –до 0.200, показатель популяционного разнообразия (μ) – до 1.320, доля редких морф (h) – более 0.340, КГО с крайними интервалами, генофонд не в состоянии самостоятельно воспроизводиться из-за низкой эффективной численности особей и низкой эффективности и нерегулярности типичного для вида способа размножения; значения одного или двух показателей состояния генофонда могут незначительно отклоняться от указанных пределов. Данная шкала была разработана для травянистых ресурсных видов растений и должна быть уточнена в связи с особенностями выборок и генофонда каждого вида [Боронникова, 2013].
Для оценки состояния генофондов A. wolgensis полученные данные были объеденены в таблицу 49. Показатели генетического разнообразия в изученных ценопопуляциях A. wolgensis высокие и согласно рассмотренной выше шкале оценки состояния генофондов редких травянистых видов растений можно заключить, что все изученные ценопопуляции A. wolgensis находятся в удовлетворительном состоянии. 
При определении КГО ценопопуляций A. vernalis установлено, что максимальное значение этого генетического показателя отмечено в Av5, а минимальное – в Av3. Генофонды ценопопуляций Av1 и Av3 характеризуются как типичные, а Av2, Av4 и Av5 – как специфичные (табл. 50). Показатели КГО ценопопуляций A. vernalis Северного Казахстана ниже по сравнению с таковыми ценопопуляций Пермского края Российской Федерации, определенными ранее [Боронникова, 2013], что может быть связано с более центральным расположением ценопопуляций A. vernalis Северного Казахстана в ареале вида. В Пермском крае изучались самые северные местообитания этого вида в его ареале.

Таблица 49 – Оценка состояния популяционных генофондов A. wolgensis

	
Популяция
	I. Основные показатели генетического разнообразия
	II. Генетическая структура и дифференциация популяций
	III. Специфика
генофондов
	Оценка состочния генофондов

	
	
	
	μ
	
	I
	
	КГО
	Тип
	Состояние

	Aw1
	0,859
	0,300 
	1,718
	0,141
	0,446
	0
	0,085
	С
	Удовлетворительное

	Aw 2
	0,838
	0,273 
	1,672
	0,164
	0,414
	0
	0,073
	С
	Удовлетворительное

	Aw 3
	0,888
	0,292 
	1,727
	0,136
	0,445
	0
	0,02
	Т
	Удовлетворительное

	Aw 4
	0,861
	0,284
	1,692
	0,154
	0,430
	0
	0,073
	С
	Удовлетворительное

	Aw 5
	0,838
	0,278 
	1,701
	0,149
	0,230
	1
	0,02
	Т
	Удовлетворительное


Примечание:  – доля полиморфных локусов;  – ожидаемая гетерозиготность; μ – среднее число морф;  – доля редких морф; I – информационный индекс Шеннона;  – число уникальных фрагментов; КГО – коэффициент генетической оригинальности; типы генофондов: Т – типичный генофонд, С – специфичный

При анализе генетических показателей пяти ценопопуляций A. vernalis установлено, что самые низкие значения доли полиморфных локусов, ожидаемой гетерозиготности, информационного индекса Шеннона и других показателей были определены в четвертой ценопопуляции A. vernalis, расположенной в лесничестве «Мирное» в Государственном национальном природном парке «Бурабай» Акмолинской области. Состояние данной ценопопуляции, согласно применяемой технологии, характеризуется обеднением генофонда. Cостояние генофондов остальных изученных ценопопуляций A. vernalis оценивается как удовлетворительное. 

Таблица 50 – Оценка состояния популяционных генофондов A. vernalis

	
Популяция
	I. Основные показатели генетического разнообразия
	II. Генетическая структура и дифференциация популяций
	III. Специфика
генофондов
	Оценка состояния генофондов

	
	
	
	μ
	
	I
	
	КГО
	тип
	состояние

	Av1
	0,714
	0,200
	1,628
	0,186
	0,304
	0
	0,411
	Т
	Удовлетво-рительное

	Av2
	0,667
	0,212
	1,598
	0,201
	0,320
	1
	0,507
	С
	Удовлетво-рительное

	Av3
	0,609
	0,189
	1,569
	0,216
	0,290
	2
	0,353
	Т
	Удовлетво-рительное

	Av4
	0,424
	0,179
	1,475
	0,262
	0,267
	1
	0,558
	С
	Обеднение генофонда

	Av5
	0,597
	0,170
	1,537
	0,231
	0,259
	1
	0,834
	C
	Удовлетво-рительное


Примечание:  – доля полиморфных локусов;  – ожидаемая гетерозиготность; μ – среднее число морф;  – доля редких морф; I – информационный индекс Шеннона;  – число уникальных фрагментов; КГО – коэффициент генетической оригинальности; типы генофондов: Т – типичный генофонд, С – специфичный

Таким образом, на основании анализа ряда параметров генетического разнообразия с превалирующей ролью показателя КГО установлено, что базовыми или типичными характеристиками генофондов обладают ценопопуляциия Aw3 и Aw5 A. wolgensis из Павлодарской и Костанайской областей Северного Казахстана, а специфичными генофондами обладают Aw1, Aw2 и Aw4. Состояние генофондов всех изученных 5 ценопопуляций A. wolgensis удовлетворительное. Среди изученных ценопопуляций A. vernalis типичными генофондами характеризуются первая и третья ценопопуляции (Av1, Av3), а вторая, четвертая и пятая – специфичными (Av2, Av4, Av5). В четвертой ценопопуляции A. vernalis Акмолинской области отмечается обеднение генофонда, генофонды остальных изученных ценопуляций этого вида в удовлетворительном состоянии.

Выявление состояния генофондов, изученных ценопопуляций P. рatens и P. flavescens на основании данных полилокусного маркирования

 У P. flavescens было выявлено 132 полиморфных ISSR-PCR маркера. Для каждого ISSR-PCR маркера был рассчитан «вес» его присутствия (1) или отсутствия (0) в каждой популяции на основании частоты встречаемости фрагмента в изучаемой выборке. Исходная матрица присутствия-отсутствия ISSR-PCR маркеров в ценопопуляциях P. flavescens была замещена на матрицу соответствующих взвешенных значений. «Веса» всех полиморфных ISSR-PCR маркеров были суммированы для каждой ценопопуляции и полученная сумма разделена на общее число проанализированных ISSR-PCR маркеров. В итоге каждой популяции был присужден КГО, отражающий усредненное значение весов присутствия всех полиморфных в данной выборке ISSR-PCR маркеров (Приложение У).
На основании данных, полученных при определении КГО в ценопопуляциях P. flavescens, установлено, что первая и вторая ценопопуляции P. flavescens (Pf1, Pf2) характеризуются типичными, или базовыми, генофондами с минимальными частотами и числом редких аллелей. Третья, четвертая и пятая ценопопуляции прострела желтеющего (Pf3, Pf4, Pf5) имеют более специфичные генофонды, что означает, что они имеют большее число редких, нетипичных для региона исследований аллелей.
Для оценки состояния генофондов P. flavescens полученные данные были объеденены в таблицу 49. Показатели генетического разнообразия в изученных ценопопуляциях P. flavescens довольно высокие, однако в первой и второй ценопопуляциях P. flavescens (Pf1, Pf2) пониженные значения ожидаемой гетерозиготности (He) говорят о некотором обеднении генофондов этих ценопопуляций,  при этом  другие изученные показатели в этих ценопопуляциях являются довольно высокими, поэтому, согласно рассмотренной выше шкале оценки состояния генофондов редких травянистых видов растений, можно заключить, что все изученные ценопопуляции P. flavescens находятся в удовлетворительном состоянии. 

Таблица 49 – Оценка состояния популяционных генофондов P. flavescens

	
Популяция
	I. Основные показатели генетического разнообразия
	II. Генетическая структура и дифференциация популяций
	III. Специфика
генофондов
	Оценка состочния генофондов

	
	
	
	μ
	
	I
	
	КГО
	Тип
	Состояние

	Pf1
	0,847
	0,175
	1,742
	0,129
	0,267
	4
	2,212
	Т
	Удовлетворительное

	Pf2
	0,855
	0,165
	1,730
	0,135
	0,248
	3
	2,132
	Т
	Удовлетворительное

	Pf3
	0,896
	0,229
	1,826
	0,087
	0,339
	2
	2,507
	С
	Удовлетворительное

	Pf4
	0,885
	0,206
	1,776
	0,112
	0,312
	2
	2,784
	С
	Удовлетворительное

	Pf5
	0,900
	0,245
	1,802 
	0,099
	0,369
	5
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	С
	Удовлетворительное


Примечание:  – доля полиморфных локусов;  – ожидаемая гетерозиготность; μ – среднее число морф;  – доля редких морф; I – информационный индекс Шеннона;  – число уникальных фрагментов; КГО – коэффициент генетической оригинальности; типы генофондов: Т – типичный генофонд, С – специфичный

При определении КГО ценопопуляций P. patens установлено, что максимальное значение этого генетического показателя отмечено в Pp5, а минимальное – в Pp4. Генофонды ценопопуляций Pp1 и Pp4 характеризуются как типичные, а Pp2, Pp3 и Pp5 – как специфичные (табл. 50). 
При анализе генетических показателей пяти ценопопуляций P. patens установлено, что самые низкие значения ожидаемой гетерозиготности, информационного индекса Шеннона и других показателей были определены в первой ценопопуляции P. patens, расположенной в окресностях cела Баянаул Павлодарская области. Состояние данной ценопопуляции, согласно применяемой технологии, характеризуется обеднением генофонда. Cостояние генофондов остальных изученных ценопопуляций P. patens оценивается как удовлетворительное. 

Таблица 50 – Оценка состояния популяционных генофондов P. patens

	
Попу-ляция
	I. Основные показатели генетического разнообразия
	II. Генетическая структура и дифференциация популяций
	III. Специфика
генофондов
	Оценка состояния генофондов

	
	
	
	μ
	
	I
	
	КГО
	тип
	состояние

	Pp 1
	0,772
	0,131
	1,634
	0,183
	0,215
	1
	2,744
	Т
	Обеднение
генофонда

	Pp 2
	0,838
	0,166
	1,668
	0,166
	0,268
	1
	2,863
	С
	Удовлетво-рительное

	Pp 3
	0,728
	0,148
	1,629
	0,185
	0,242
	0
	2,915
	С
	Удовлетво-рительное

	Pp 4
	0,741
	0,157
	1,625
	0,188
	0,249
	0
	2,666
	Т
	Удовлетво-рительное

	Pp 5
	0,851
	0,209
	1,723
	0,139
	0,327
	0
	2,964
	C
	Удовлетво-рительное


Примечание:  – доля полиморфных локусов;  – ожидаемая гетерозиготность; μ – среднее число морф;  – доля редких морф; I – информационный индекс Шеннона;  – число уникальных фрагментов; КГО – коэффициент генетической оригинальности; типы генофондов: Т – типичный генофонд, С – специфичный

Таким образом, на основании анализа ряда параметров генетического разнообразия с превалирующей ролью показателя КГО установлено, что базовыми или типичными характеристиками генофондов обладают ценопопуляциия Pf1 и Pf2 P. flavescens из Костанайской области Северного Казахстана, а специфичными генофондами обладают ценопопуляции Pf3, Pf4 и Pf5 Акмолинской области. Состояние генофондов всех изученных 5 ценопопуляций P. flavescens удовлетворительное. Среди изученных ценопопуляций P. patens типичными генофондами характеризуются первая и четвертая ценопопуляции (Pp1 и Pp4), а вторая, третья и пятая – специфичными (Pp2, Pp3, Pp5). В первой ценопопуляции P. patens Павлодарской области отмечается обеднение генофонда, генофонды остальных изученных ценопуляций этого вида в удовлетворительном состоянии.

Идентификация и составление молекулярно-генетических формул и штрихкодов 10 популяций двух видов рода Adonis L.

Идентификация видов и сортов растений проводится на основании ряда морфологических признаков, с помощью которых оцениваются генофонд популяции, уровень изменчивости, генетическое разнообразие [Драгавцев и др., 1982; Кочерина и др., 2008; Рамазанова, 2008]. Генетические различия между отдельными организмами наиболее полно представлены на уровне ДНК. С помощью современных молекулярных методов эти различия можно обнаружить и использовать для идентификации отдельных линий, сортов и видов растений. Молекулярные методы основаны на применении ДНК-маркеров и являются дальнейшим развитием существующих в настоящее время методов, основанных на применении морфологических или биохимических (белковых) маркеров. Молекулярные методы можно применять на любых стадиях развития растений, начиная с семян. Исследованию можно подвергать разные части растения, например, клубни, листья, стебли, а также ткани растений. ДНК-методы незаменимы в спорных случаях, когда применение традиционных подходов не позволяет достоверно различить исследуемые образцы [Малышев и др., 2006]. Молекулярные методы, основанные на применении ДНК-маркеров, в меньшей степени подвержены генотипической изменчивости [Рамазанова, 2008]. 
Проблемы генетической идентификации, инвентаризации, паспортизации организмов и оценки генетического разнообразия решаются параллельно развитию методов изучения полиморфизма, использующих ДНК-маркеры различных типов для анализа генетического разнообразия растений [Гостимский и др., 2005; Глазко и др., 2006; Чесноков, 2005; Политов, 2008]. При мониторинге состояния гетерогенных природных популяций редких и исчезающих видов растений для рекомендаций мер их охраны, при идентификации растительного сырья лекарственных растений важен выбор полиморфных и стабильных ДНК-маркеров [Боронникова, 2013]. 
Одним из способов молекулярной идентификации видов и изучения биоразнообразия является ДНК-штрихкодирование [Hebert et all., 2003; Шнеер, 2009]. Для растений пока не удается найти участок ДНК, подходящий для роли штрихкода. Гены митохондриальной ДНК, в большинстве случаев не подходят из-за низкой и неравномерной вариабельности и частых крупных структурных перестроек [Wolfe et all.,  1987; Adams et all., 2003]. 
С.В. Боронниковой была разработана технология молекулярно-генетической идентификации и паспортизации растений на популяционном уровне на примере природных популяций двух видов растений из семейства Ranunculaceae: A. vernalis и A. sibirica [Боронникова, 2013]. Она включает в себя семь этапов: 1-й – выбор эффективных стабильных молекулярных маркеров, 2-й – сбор материала, 3-й – подбор эффективных праймеров, проведение молекулярно-генетического анализа с использованием ПЦР, 4-й – анализ выявленных ISSR-маркеров и определение среди них идентификационных (мономорфных и полиморфных) маркеров, 5-й – составление молекулярно-генетической формулы, 6-й – составление штрихкода, 7-й – составление генетического паспорта. 
Выбор молекулярных маркеров был проведен на основании результатов молекулярно-генетических исследований двух видов рода Adonis L. (Adonis vernalis L. и Adonis wolgensis Stev.), полученных нами ранее. Были отобраны наиболее эффективные 5 из 15 ISSR-праймеров. Для молекулярно-генетической паспортизации проведен ПЦР-анализ как проб ДНК каждого растения двух видов, так и суммарной ДНК изучаемых популяций. Для отбора эффективных праймеров были проанализированы данные молекулярно-генетического анализа видов растений, полученные ранее. Проведен ПЦР-анализ всех выделенных проб ДНК двух видов рода Adonis L. с одними и теми же ISSR- праймерами. 
Для молекулярно-генетической паспортизации природных популяций двух видов рода Adonis L. были выделены четко воспроизводимые мономорфные и полиморфные ISSR-фрагменты ДНК.
На основании анализа литературных данных нами установлены общие для трех видов рода Adonis L.  (A. vernalis, A. wolgensis) фрагменты ДНК. Они являются надвидовыми, среди них могут быть присущие как роду, так и таксонам более высокого ранга, но мы продолжим их называть «родовыми», в соответствии с подходом С.В. Боронниковой (2013), имея в виду, что эти фрагменты четко воспроизводятся у особей изучаемого рода. Четко воспроизводимые при ПЦР-анализе только у особей одного вида фрагменты ДНК продолжим называть видовыми. Родовые и видовые фрагменты являются мономорфными. Мономорфные фрагменты ДНК позволяют идентифицировать принадлежность особи и к роду, и к виду, а полиморфные фрагменты ДНК при их различных сочетаниях – к популяции или группе популяций, в связи с этим для них приемлем термин «идентификационные» [Боронникова, 2013].
Далее маркеры ДНК, избранные для паспортизации, были представлены в виде молекулярно-генетической формулы. В формуле указывается тип фрагмента (родовой, видовой, полиморфный), длины фрагмента и обозначение праймера нижним индексом, например, Awv340X11. Родовые фрагменты ДНК обозначены первыми буквами названия рода – AD с указателем «r» от «rod» нижним индексом, например: ADr550Х11. Видовые фрагменты ДНК обозначены как Av и Aw с указанием «v» от «vid», например, Awv470ISSR4. Полиморфные фрагменты ДНК обозначены индексом «p» от «polimorph», например: Awp510Х11 (рис. 50).
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Рис. 50. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw5) c праймером Х11; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; стрелками указаны полиморфные фрагменты; представлена часть спектра; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент

Для паспортизации популяций видов рода Adonis L. и идентификации растительного сырья было отобрано по 4 фрагмента ДНК, общих и специфических для двух изучаемых видов этого рода, а также от 1 до 4 полиморфных фрагментов ДНК, сочетания которых специфичны для исследуемых популяций. 
По предложенной оригинальной записи фрагмента ДНК с указанием типа фрагмента (родовой, видовой, полиморфный), длины фрагмента и указания праймера нижним индексом, составлены молекулярно-генетические формулы для A. wolgensis (табл. 51, приложение Т).

Таблица 51 – Молекулярно-генетические формулы ценопопуляций A. wolgensis

	Обозначение популяции
	Тип фрагментов ДНК
	Молекулярно-генетическая формула

	Aw1
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	AWv 680ISSR4 AWv 470ISSR4 AWv 410M3 AWv 340x11 AWv 320M1

	
	Polymorph
	AWp 270M1 AWp 210M1

	Aw2
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	AWv 680ISSR4 AWv 470ISSR4 AWv 410M3 AWv 340x11 AWv 320M1

	
	Polymorph
	AWp 420ISSR4

	Aw3
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	AWv 680ISSR4 AWv2 470ISSR4 AWv 410M3 AWv 340x11 AWv 320M1

	
	Polymorph
	AWp 870x11 AWp 540ISSR4

	Aw4
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	AWv 680ISSR4 AWv 470ISSR4 AWv 410M3 AWv 340x11 AWv 320M1

	
	Polymorph
	AWp  900ISSR4

	Aw5
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	AWv 680ISSR4 AWv 470ISSR4 AWv 410M3 AWv 340x11 AWv 320M1

	
	Polymorph
	AWp 1020M1  AWp 510x11


Примечание: ADr – родовые фрагменты, Awv – видовые фрагменты, Awp – полиморфные фрагменты ДНК

На шестом этапе молекулярно-генетической идентификации и паспортизации предложена запись в виде штрихкода [Боронникова, 2013]. Как молекулярно-генетическая формула (табл. 51), так и штрихкод позволят идентифицировать принадлежность особей не только к роду и виду. Родовые фрагменты были обозначены толстой линией, видовые – линией средней толщины, а полиморфные фрагменты – тонкой линией. Для штрихкода предлагается использовать от 10 до 12 штрихов, из которых четыре характерны для рода, четыре-шесть – для вида, а от 1 до 4 – для популяции. Фрагменты ДНК в штрихкоде располагаются в зависимости от их длины от большего к меньшему [Боронникова, 2013].
Таким образом, были выделены 4 родовых фрагмента 5 видовых и 1-2 полиморфных фрагментов (при их различных сочетаниях) в каждой популяции A. wolgensis. Далее по методике Боронниковой С.В. (2013) была записана молекулярно-генетическая формула в виде штрих-кода (Приложение Х). Для которых мы использовали от 10 до 11 штрихов из которых 4 характерных для рода 5 характерных для вида, а 1-2 для популяции (наличие среди мономорфных фрагментов полиморфизма в одной из популяции) (рис. 51, Приложение Ш). 
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Рис. 51. Генетический штрих-код популяции Aw1 A. wolgensis, AD- родовые фрагменты, AWv – видовые фрагменты, AWp – полиморфные фрагменты

Все фрагменты ДНК, выделенные нами в пяти ценопопуляциях A. vernalis были сопоставлены с выделенными фрагментами ранее у популяций Пермского края [Боронникова, 2008]. На основании сопоставлений были выделены родовые и видовые фрагменты (рис.52). Также выделены полиморфные или уникальные фрагменты для каждой ценопопуляции A. vernalis. При помощи выделенных фрагментов ДНК была проведена идентификация принадлежности пяти ценопопуляций Adonis vernalis L. к роду и виду. 
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Рис.52. Электрофорез первой ценопопуляции A. vernalis (Аv1) c праймером Х11; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярного веса, на рисунке представлены родовой (ADr550X11), видовой (Avv600X11) и полиморфный (Avp810X11) фрагменты; представлена часть спектра

Полиморфные фрагменты ДНК были использованы для составления уникальной генетической формулы ценопопуляций A. vernalis (приложение Х). Сочетания полиморфных фрагментов ДНК не совпадает ни у одной из изученных популяций, что позволяет рекомендовать их для генетической паспортизации [Боронникова, 2008].
Далее на основании полученных молекулярно-генетических формул ценопопуляций A. vernalis по применяемой методике были составлены штрихкоды индивидуально для каждой ценопопуляции (приложения Щ,Э).
Таким образом, в результате проделанной работы был использован принцип составления и записи молекулярно-генетической формулы, основанный на выявлении идентификационных маркеров ДНК с использованием ISSR- метода анализа полиморфизма ДНК, охватывающих большую часть геномов растений и пригодных для генетической паспортизации мало генетически изученных видов растений. Была проведена молекулярно-генетическая идентификация десяти ценопопуляций двух видов рода Adonis L. (A. vernalis и A. wolgensis) Северного Казахстана. Для каждой ценопопуляции были составлены уникальные молекулярно-генетические формулы и штрих-коды. При этом генофонд ценопопуляции документируется в виде формул и штрих-кода, отражающих состав аллелей в отдельных локусах генома. Данная методика может найти применение как при разработке мер охраны и восстановления природных популяций, так и при идентификации растительного сырья лекарственных растений, является относительно недорогой и пригодна для массового анализа.
















Глава 9
РЕКОМЕНДАЦИИ ДЛЯ СОХРАНЕНИЯ ГЕНОФОНДОВ ПОПУЛЯЦИЙ РЕДКИХ ВИДОВ РАСТЕНИЙ РОДОВ ADONIS L. И PULSATILLA MILL. СЕВЕРНОГО КАЗАХСТАНА
Adonis wolgensis Stev.
Охрана на территории Казахстана
 Вид охраняется в следующих особо охраняемых природных  территориях (ООПТ): Наурзумском [Красная книга.., 2014],  и Коргалжынском заповедниках [Сидорова, 2006], четырех Государственных национальных природных парках: Каркаралинском [Куприянов и др., 2008], Баянаульском [Куприянов и др., 2013], Буйратау [Куприянов и др., 2014], Бурабай [Султангазина, 2014].
 Рекомендации по охране 
1. Количества ООПТ Северного Казахстана вполне достаточно для сохранения видового разнообразия A. wolgensis in situ.
2. Наименее устойчивы популяции A. wolgensis, находящиеся в Павлодарской области (окр. города Экибастуз) на солонцеватых почвах вблизи отвалов разреза Богатырь. Здесь необходимо выбрать территорию для создания ботанического памятника природы в районе урочища «Три березы» (Павлодарская обл., окр. г. Экибастуз, урочище «Три березы», N51.57517°, W75.13187°, h=403 м над ур. м.).
3. В качестве превентивной меры организовать мониторинговые наблюдения на территории национального парка «Бурабай» (Акмолинская обл., окр. с. Катарколь, N52.93287°, W70.49210°, h=431 м над ур. м.).
Adonis vernalis L.
Охрана на территории Казахстана
Вид охраняется в следующих особо охраняемых природных территориях (ООПТ): Западно-Алтайский заповедник [Котухов и др.,2002], Государственном национальном природном парке «Бурабай» [Султангазина, 2014].
Рекомендации по охране
4. На территории Казахстана A. vernalis находится на южной границе ареала. Самые южные популяции A. vernalis находятся на территории национального парка «Бурабай», где необходимо выявить все имеющиеся популяции и установить мониторинг за их состоянием, включив в план работы научного отдела национального парка. (Акмолинская обл., Бурабайский район, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай»: 53.05280° с.ш., 70.48577° в. д., 383 м. над у.м.; 53.05295° с.ш., 70.48938° в. д., 390 м. над у.м.; 53.08902° с.ш., 70.47668° в. д., 383 м. над у.м.; 53.09319° с.ш., 70.47671° в. д., 375 м. над у.м.
5. Необходимо оценить состояние популяций A. vernalis на территории Западно-Алтайского заповедника и выделить участки для постоянного мониторинга состояний популяций.
6. Необходимо оценить состояние популяций A. vernalis на территории государственного национального парка «Кокшетау» и выделить участки для постоянного мониторинга состояний популяций.
7. Провести ботанические исследования на территории заказников Северо-Казахстанской области: «Смирновский», «Согровский», «Мамлютский», «Орлиногорский» и памятников природы республиканского значения: Жанажол, Серебряный бор, Сосновый бор, Сопка «Орлиная гора и родниковый ключ», остров озера «Имантау», Сопка «Обозрение», Скальные отложения «Котелок», Острая сопка, Сопка «Два брата», Водопад с пещерой, Расколотая сопка для выявления наличия на их территории популяций A. vernalis и установлении мониторинга их состояния. 
Pulsatilla patens (L.) Mill.
Охрана на территории Казахстана
Вид охраняется на территории Наурзумского государственного заповедника [Красная книга…, 2014].
 Рекомендации по охране
8. Исследования видов рода Pulsatilla Mill. не выявили на территории Северного Казахстана Pulsatilla patens (L.) Mill. Изученные образцы носят гибридогенный характер, которые следует объединить в P. aggr. patens.
9. Изменить статус вида в Красной книге Казахстана (2014) с категории 2 – редкие виды в категорию 4 – неопределенные по статусу. Относимые в эту категорию виды относятся к одной из предыдущих категорий, но достаточных сведений о их состоянии в природе в настоящее время нет, либо они не в полной мере соответствуют критериям других категорий, но нуждаются в специальных мерах охраны.
10. Провести ботанические исследования на территории Центрального, Северного и Восточного Казахстана по выявлению популяций Pulsatilla patens (L.) Mill. и оценке состояния их популяций.
Pulsatilla uralensis (=P. flavescens)
Охрана на территории Казахстана
 Вид охраняется на территории Наурзумского государственного заповедника [Пугачев, 1994].
Рекомендации по охране
11. P. flavescens (Zucc.) Juz. оказалась поздним ононимом. и это название не может быть использовано в научной литературе. Современное научное название P. uralensis (Zamels) Tzvel. В связи с чем необходимо исключить P. flavescens (Zucc.) Juz. из Красной Книги Казахстана (2014) и включить P. uralensis (Zamels) Tzvel. со статусом 2 – редкое растение.
12. Необходимо оценить состояние популяций P. uralensis на территории Наурзумского заповедника и выделить участки для постоянного мониторинга состояния популяций.
12. Следует изучить вариабельность морфологических и генетических признаков популяций P. uralensis Северного Казахстана.
Изучение генетической изменчивости природных популяций, оценка состояния их генофондов позволяют составить генетически обоснованные программы сохранения как редких видов растений, так и программы использования ресурсных растений с учетом их генетического разнообразия. Сохранение генетических ресурсов предусматривает меры, ограничивающие увеличение среднего коэффициента родства в популяциях и сохранение существующей генетической изменчивости. Выбор популяционных образцов для консервации (при создании заповедников или криогенных банков клеток и ДНК) определяется уникальностью их генотипа. По мнению Ю.А. Янбаева и других авторов, именно местообитания с наибольшим разнообразием (числом генотипов) представляют, видимо, первоочередной интерес при выборе объектов сохранения генофонда in situ, а также при отборе образцов для создания коллекции клонов ex situ.
Исследования показали, что изученные виды родов Adonis L., Pulsatilla Mill. характеризуются высоким уровнем генетического разнообразия (доля полиморфных локусов (P95) варьирует от 0,424 до 0,904; ожидаемая гетерозиготность (HE) – от 0,131 до 0,300). Показатели генетического разнообразия выше в изученных ценопопуляциях A. wolgensis, чем в ценопопуляциях A. vernalis. При этом уровень межпопуляционной дифференциации значительно выше у A. vernalis (GST=0,348), по сравнению с A. wolgensis (GST=0,131). Показатели генетического разнообразия выше в изученных ценопопуляциях P. patens (P95 – 0,965, HE – 162, I–0,373), чем в ценопопуляциях P. flavescens (P95 – 0,904, HE – 0,204, I–0,307), за исключением показателя ожидаемой гетерозиготности. При этом уровень межпопуляционной дифференциации сопоставим у P. flavescens (GST=0,256) и P. patens (GST=0,300).
Для отбора в качестве объектов сохранения генофондов рекомендуются популяции или группы популяций как с типичными генофондами, так и со специфическими характеристиками генофондов, что отмечено содержанием наибольшего числа редких аллелей, которые важны в качестве резерва генетической изменчивости как основы сохранения адаптационного потенциала в естественно колеблющейся и антропогенно трансформированной среде.
Таким образом, для отбора в качестве объектов сохранения рекомендуются группы ценопопуляций с наиболее типичными характеристиками генофондов (Av1, Aw3, Aw5, Pp1, Pf2, Pf2), а также отдельные ценопопуляции со специфичными генофондами, такие как четвертая и пятая (Av4, Av5) ценопопуляция A. vernalis Акмолинской области, первая и четвертая ценопопуляции A. wolgensis (Aw1 и Aw4), первая (Pp1) ценопопуляция P. patens Павлодарской области, характеризующаяся обеднением генофонда, и вторая ценопопуляции P. flavescens Костанайской области (Pf2).
На основании обобщения данных, представленных в данной работе, рекомендуются следующие меры по сохранению генофондов изученных редких видов растений родов Adonis L. и Pulsatilla Mill:
1. Поддержание генетического разнообразия ценопопуляций изученных видов путем сохранения на уровне не ниже исторически сложившегося эффективной численности ценопопуляций за счет устранения или снижения антропогенного воздействия.
2. Картирование на местности избранных для сохранения генофондов ценопопуляций, строгая их охрана и учет уникальности при планировании и проведении строительных, нефтедобывающих, хозяйственных и иных работ.
3. Мониторинг популяционных характеристик и генетического разнообразия популяций. Молекулярно-генетическая идентификация и паспортизация на популяционном уровне и выявление на ее основе объектов для сохранения генетического разнообразия. 
5. Для сохранения генофондов двух изученных видов рода Adonis L. и двух изученных видов рода Pulsatilla Mill. помимо сохранения in situ рекомендуется отбор особей из ценопопуляций как с наибольшими типичными, так и со специфичными характеристиками генофондов с последующей реинтродукцией в природные местообитания. Также рекомендуется консервация в генетических банках полноценных семян этих групп ценопопуляций.
6. В связи с ограниченной возможностью разведения в культуре двух изученных видов рода Adonis L. необходимо охранять природные ценопопуляции этих видов. 
Генофонды изученных 10 ценопопуляций двух видов рода Adonis L. были задокументированы в виде формул и штрих-кодов, отражающих состав аллелей в отдельных локусах их геномов. При этом использовался принцип составления и записи молекулярно-генетической формулы и штрих-кода, основанный на выявлении идентификационных маркеров ДНК с использованием ISSR-метода анализа полиморфизма ДНК, охватывающих большую часть геномов растений и пригодных для генетической паспортизации мало генетически изученных видов растений. 
Таким образом, были проведены молекулярно-генетические исследования ценопопуляций двух редких видов растений из рода Adonis L. и двух редких видов растений из рода Pulsatilla Mill.Северного Казахстана с использованием современного межмикросателлитного анализа полиморфизма ДНК, выявлены типичные и специфичные генофонды и дана оценка их состояния, а также рекомендованы меры по сохранению генофондов изученных редких видов растений рода Adonis L.












ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сохранение и устойчивое использование биологического разнообразия – одна из важных экологических задач современного мира. Биоразнообразие, с одной стороны, создает необходимые условия функционирования биосферы и, таким образом, служит жизнеобеспечивающей основой для человека и его экономики, с другой – здоровое биоразнообразие обеспечивает высокую способность окружающей среды к противодействию негативным экологическим факторам, вызываемым хозяйственной деятельностью человека. В настоящее время во всем мире сохраняются высокие темпы утраты биоразнообразия, что является значимым негативным фактором для устойчивого развития. 
В рамках деятельности по реализации положений Конвенции о биологическом разнообразии 1992 года (ратифицирована Республикой Казахстан) уделяется растущее внимание выработке и реализации стратегии, позволяющей обеспечить более активное привлечение деловых кругов к достижению целей сохранения и устойчивого использования биоразнообразия и активизации диалога правительственных кругов, науки, общественности и бизнеса для предотвращения утраты биоразнообразия. В результате последовательной реализации отдельных статей Конвенции в настоящее время успешно развиваются глобальные, региональные и национальные проекты и инициативы в области участия бизнеса в сохранении биоразнообразия. Они действуют в Европейском Cоюзе и Ассоциации стран Юго-Восточной Азии, в Бразилии, Великобритании, Германии, Индии, Канаде, Нидерландах, Франции, Южной Корее, Южной Африке, Японии и в ряде других стран. С учетом обширного международного и нарождающегося отечественного опыта аналогичную инициативу предлагается развивать и в Казахстане.
Материалы полевых и молекулярно-генетических исследований получены при выполнении проекта: № АР05132458 «Молекулярно-генетический анализ генофондов популяций редких видов растений Северного Казахстана».
В результате исследований получены и систематизированы данные о видовом разнообразии популяций 4-х редких видов растений, включенных в Красную книгу Республики Казахстан: Adonis vernalis L., Adonis wolgensis Stev., Pulsatilla flavescens (Zucc.) Juz., Pulsatilla patens (L.) Mill. произрастающих в Павлодарской, Акмолинской Костанайской, Северо-Казахстанской областях. 
Ценофлора Adonis wolgensis включает 119 видов, принадлежащих к 28 семействам и 75 родам. Основу ценофлоры составляют многолетние растения. Незначительная доля участия одно-двулетних видов в составе ценофлоры характерна для лугово-степных ценофлор. По жизненным формам в составе ценофлоры преобладают длиннокорневищные травы, представленные преимущественно многолетними лугово-степными  растениями. По отношению к фактору увлажнения ценофлора образована мезоксерофитами и мезофитами. Преобладание мезоксерофитов  и мезофитов легко объяснимо местообитанием ценопопуляций в кустарниковых зарослях и по опушкам мелколиственных и сосновых лесов, и своеобразным микроклиматом, которые они образуют. Основу ценофлоры составляют виды зонального степного типа, что собственно и характеризует ценопопуляции A. wolgensis. 
Несмотря на то, что A. wolgensis встречается в основном в степной зоне, заходит в лесную зону и частично в зону северных пустынь, анализ ценофлоры показывает, что это лугово-степной вид. С одной стороны основу ценофлоры составляют степные ксеромезофиты, с другой – длинно-корневищные растения, свойственные луговым сообществам.
Ценофлора сообществ с участием A. vernalis  включает 140 видов, принадлежащих к 31 семейству и 96 родам. Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae, Poaceae, Rosaceae, Caryiphyllaceae, Fabaceae и Apiaceae. Ведущими родами являются Artemisia, Veronica, Achillea, Galatella, Lathyrus, Potentilla, Seseli, Silene. В основном ценофлора состоит из мезофитов и ксеромезофитов, количество ксерофитов составляет 10,7%. Небольшое количество ксерофитов  подчеркивает луговой и лугово-степной характер ценофлоры.
Ценофлора P. multifida  и P. aggr. patens включает 169 видов, принадлежащих к 42 семействам и 141 родам. Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae, Poaceae, Rosaceae. Ведущими родами являются Artemisia, Veronica, Achillea и Stipa. Основу ценофлоры P. multifida  и P. aggr. patens составляют мезофиты и ксеромезофиты. Среди ценотических групп доминируют степные виды и луговые виды. Основными местообитаниями P. multifida и P. aggr. patens являются степные сообщества, но внутри них растения занимают наиболее мезофитные местообитания.
Ценофлора P. uralensis составляет 204 вида, относящихся к 125 родам и 38 семействам. Наиболее богаты по видовому составу семейства Asteraceae, Poaceae, Rosaceae, Caryiphyllaceae, Fabaceae и Scrophulariaceae. Ведущими родами являются Artemisia, Veronica, Carex, Centaurea, Festuca.  
Половина видов, входящих в ценофлору P. uralensis, являются мезофитами. Вместе с ксеромезофитами  они составляют основу ценофлоры. В основном ценофлора состоит из мезофитов  и ксеромезофитов, они составляют основу ценофлоры P. uralensis – более 80 % всех видов. Особенностью ценофлоры является большое количество лесных видов, что подчеркивает лугово-лесной характер P. uralensis.
Изучение ценопопуляций (ЦП) Adonis wolgensis в широтном направлении от Экибастуза на востоке, до Костанайской области на западе  выявило, что большинство ЦП по спектру возрастных состояний имеют нормальный характер и относятся к зреющим ЦП (исключение – ЦП 1, которая имеет переходный тип ЦП). Это свидетельствует об отсутствии негативного влияния экологических и антропогенных факторов на структуру ЦП.
Изучение ЦП Pulsatilla s.p выявило, что большинство ЦП по спектру возрастных состояний имеют нормальный характер и относятся к зреющим  и зрелым ЦП. Небольшое количество молодых возрастных состояний свидетельствует, возможно, о негативном влиянии весенних палов, случающихся довольно часто в местообитаниях Pulsatilla s.p. Закономерностей, связанных с видовой принадлежностью видов Pulsatilla patens и P. flavescens анализом структуры ценопопуляции не выявлено. Исследование выявило высокую общую и эффективную численность популяций изученных видов.
На основании трехлетних наблюдений за состоянием редких растений Северного Казахстана разработаны рекомендации для сохранения генофондов популяций редких видов растений. Изучаемые виды должны охраняться, прежде всего, в местах природного обитания. Нахождение их по территории Казахстана крайне неравномерно и обусловлено биологией редких и исчезающих видов. Большинство видов стенотопно, с узким экологическим диапазоном существования, что создает трудности их охраны в результате переноса на новое место или ex situ. 
Образцы для генетических исследований собраны с 595 экземпляров растений, собрано более 6 тыс. листьев, надлежащим способом высушенных.
Генофонды изученных 10 ценопопуляций двух видов рода Adonis L. были задокументированы в виде формул и штрих-кодов, отражающих состав аллелей в отдельных локусах их геномов. При этом использовался принцип составления и записи молекулярно-генетической формулы и штрих-кода, основанный на выявлении идентификационных маркеров ДНК с использованием ISSR-метода анализа полиморфизма ДНК, охватывающих большую часть геномов растений и пригодных для генетической паспортизации мало генетически изученных видов растений. 
Таким образом, были проведены молекулярно-генетические исследования ценопопуляций двух редких видов растений из рода Adonis L. и двух редких видов растений из рода Pulsatilla Mill.Северного Казахстана с использованием современного межмикросателлитного анализа полиморфизма ДНК, выявлены типичные и специфичные генофонды и дана оценка их состояния, а также рекомендованы меры по сохранению генофондов изученных редких видов растений рода Adonis L.
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Рисунок 1 -  Гербарий Костанайского государственного университета имени А.Байтурсынова,  Adonis vernalis,Северо-Казахстанская область 2018 г.
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Рисунок 2 - Гербарий Костанайского государственного университета имени А.Байтурсынова,  Adonis vernalis, Акмолинская область 2018 г.
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Рисунок 3 - Гербарий Костанайского государственного университета имени А.Байтурсынова,  Adonis wolgensis Stev Костанайская обл.,
Ауликольский район,окр.с.Озерное, 2018 г.
[image: D:\Desktop\Проект Реализация февраль 2018\Фото гербария адониса и прострела прошлые годы + 2018 сборы\Проект Фото гербария адониса и прострела\Adonis wolgensis\IMG-20180704-WA0145.jpg]
Рисунок 4 - Гербарий Костанайского государственного университета имени А.Байтурсынова,  Adonis wolgensis Stev. Костанайская область, Костанайский район, окр.с.Заречный, ПП «урочище Каменное озеро», 2018 г.
ПРИЛОЖЕНИЕ Б
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	Adonis vernalis

	[image: D:\Desktop\02.10..2018\02.10..2018\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\01.06.18 г. Петропавловск, «Мещанский лес»\IMG_20180601_142354.jpg]
	[image: D:\Desktop\02.10..2018\02.10..2018\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\01.06.18 г. Петропавловск, «Мещанский лес»\IMG_20180601_142118.jpg]

	Антропогенно - нарушенный березовый лес
	Северо-Казахстанская обл.,
окр. г. Петровавловск,
«Мещанский лес»

	[image: D:\Desktop\02.10..2018\02.10..2018\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\01.06.18 окр. с. Ленинское 50 км по трассе Петропавловск-Кокшетау\IMG_20180601_112530.jpg]
	[image: D:\Desktop\02.10..2018\02.10..2018\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\01.06.18 окр. с. Ленинское 50 км по трассе Петропавловск-Кокшетау\IMG_20180601_112448.jpg]

	Березово-сосновый лес
	Северо-Казахстанская обл.,
окр. с. Ленинское, 50 км по трассе Петропавловск-Кокшетау



ПРИЛОЖЕНИЕ В
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	Adonis vernalis

	[image: D:\Desktop\02.10..2018\02.10..2018\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\29.05.18 Мирное лесничество кв.78, 101\IMG_20180529_115548.jpg]
	[image: D:\Desktop\02.10..2018\02.10..2018\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\29.05.18 Мирное лесничество кв.78, 101\IMG_20180529_101652.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район, территория Государственного национального природного парка «Бурабай», Мирное лесничество 78 квартал


	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото  Адониса и Прострела прошлые годы\Адонис  весенний 4 мая 2012\IMG_0343.jpg]
	[image: D:\Рабочий стол 2017\Проект Реализация февраль 2018\Фото Наши Адони и Прострел\Адонис  весенний 4 мая 2012\IMG_0335.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район, территория Государственного национального природного парка «Бурабай», Золотоборское лесничество

	[image: D:\Desktop\фото ПРОЕКТ 2019\IMG_20190607_113126.jpg]
	[image: D:\Desktop\фото ПРОЕКТ 2019\IMG_20190607_125134.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район,ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», Мирное лесничество, кв.101,78,опушка березового леса, 29. V. 2018г. 


ПРИЛОЖЕНИЕ Г
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	Adonis wolgensis Stev.

	[image: D:\Desktop\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\30.04.2018 с.Щербаково\IMG_20180430_162246.jpg]
	[image: D:\Desktop\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\30.04.2018 с.Щербаково\IMG_20180430_163111.jpg]

	Костанайская обл., Алтынсаринский район, окр. с. Щербаково, Аракарагайское учреждение лесного хозяйства, Убаганское лесничество,
поляна в березовом лесу, 30.04.2018г.

	[image: D:\Рабочий стол 2017\Проект Реализация февраль 2018 8\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Фото Адонис волжский Узынкольский район с.КарлаМаркса\IMG-20180509-WA0000.jpg]
	[image: D:\Desktop\Проект Реализация февраль 2018\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\фото Адониса и прострела Михайловсое лесн-во Карабалыкский район апрель-май 2018\IMG_20180509_111845.jpg]

	Костанайская обл., Узынкольский район, окр. с. Федоровское, опушка березового леса, 2018г.
	Костанайская обл., Карабалыкский район, окр. с. Михайловское, степь, 2018г.



ПРИЛОЖЕНИЕ Д
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	Adonis wolgensis Stev.

	[image: D:\Desktop\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\04.05.2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_123741.jpg]
	[image: D:\Desktop\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\04.05.2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_124006.jpg]

	Акмолинская обл., окр. с. Акылбай, Акылбайское лесничество,72 кв., восточный склон, ковыльная степь, 04.05.2018 г.

	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото  Адониса и Прострела прошлые годы\Фото адониса весеннего  и волжского Бурабай 29.05.2013г\адонис волжский 4.jpg]
	[image: D:\Рабочий стол 2017\Проект Реализация февраль 2018 8\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\03.05.2018 Катарколь\Катарколь, 23 кв 03.05.2018\IMG_20180503_105740.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район, окр. с. Катарколь, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», Катаркольское лесничество, кв.23, опушка березово-соснового леса, 03.05.2018 г.


ПРИЛОЖЕНИЕ Е
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	P. multifida  и P. aggr. patens 

	[image: D:\Desktop\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\04.05.2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_125508.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\03.05.2018 Катарколь\Катарколь, 5 кв 03.05.2018\IMG_20180503_124923.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район,  окр. с. Акылбай, Акылбайское лесничество ,72 квартал, 04.05.2018г.


	[image: D:\Desktop\ПРоект редкие 2019\фото ПРОЕКТ 2019\IMG_20190608_104210.jpg]
	[image: D:\Desktop\ПРоект редкие 2019\фото ПРОЕКТ 2019\IMG_20190608_151904.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район, окр. с. Катарколь,
ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», 
Катаркольское лесничество, кв.5, опушка березово-соснового леса, 
30. 05. 2018г.





ПРИЛОЖЕНИЕ Ж
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	P. multifida  и P. aggr. patens

	[image: D:\Рабочий стол 2017\Проект Реализация февраль 2018\Фото Наши Адони и Прострел\прострелы Весна 3 мая 2012г\IMG_0191.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\29.05.18  Боровское лесничество, кв.96\IMG_20180529_155157.jpg]

	
	

	[image: D:\Desktop\фото ПРОЕКТ 2019\IMG_20190608_152058.jpg]
	[image: D:\Desktop\фото ПРОЕКТ 2019\IMG_20190608_152352.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район, окр. с. Акылбай, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», Боровское лесничество, кв.96, ковыльно-разнотравная степь на восточном склоне сопки, 29. 05. 2018г.






ПРИЛОЖЕНИЕ К
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	P. multifida  и P. aggr. patens

	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_124115.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_125508.jpg]

	

	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_130408.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Акылбай 72 кв, выдел 2\IMG_20180504_130517.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район,  окр. с. Акылбай, Акылбайское лесничество ,72 квартал, 04.05.2018г.






ПРИЛОЖЕНИЕ Л
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	P. multifida  и P. aggr. patens

	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Боровское 96 кв\IMG_20180504_132652.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Боровское 96 кв\IMG_20180504_132738.jpg]

	

	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Боровское 96 кв\IMG_20180504_132750.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\Боровское 96 кв\IMG_20180504_135045.jpg]

	Акмолинская обл., Бурабайский район, окр. с. Акылбай, ГУ Государственный национальный природный парк «Бурабай», Боровское лесничество, квартал 96, ковыльно-разнотравная степь на восточном склоне сопки, 04.05.2018 г.





ПРИЛОЖЕНИЕ М
	Местообитание
	Местонахождение ЦП 

	
Pulsatilla   uralensis (=P. flavescens)

	[image: D:\Desktop\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\30.04.2018 с.Щербаково\IMG_20180430_154321.jpg]
	[image: D:\Рабочий стол 2017\Проект Реализация февраль 2018 8\20 мая Новонежинка\IMG_20180520_124534.jpg]

	Костанайская обл., Алтынсаринский район, окр. с. Щербаково, Аракарагайское учреждение лесного хозяйства, Убаганское лесничество, кв.49, поляна в сосновом лесу, 01.05.2018 г.
	Костанайская обл., Аулиекольский район, окр. с. Озерное, Семиозерное учреждение лесного хозяйства, Новонеженское лесничество, берег озера с редкими соснами, 
20.05.2018 г.

	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\01.05.2018 Новонежинское лес-во\IMG_20180501_120431.jpg]
	[image: F:\Фото растений по проекту к НТС 01.10.18\Фото Адонис + Прострел эскпедиция апрель-май 2018\01.05.2018 Новонежинское лес-во\IMG_20180501_120451.jpg]

	Костанайская обл., Аулиекольский район, окр. с. Озерное, Семиозерное учреждение лесного хозяйства, Новонеженское лесничество, кв.7,берег озера с редкими соснами, 01.05.2018 г.





ПРИЛОЖЕНИЕ Н
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	Изучение структуры популяций Adonis vernalis,  Северо-Казахстанская область, окр. С.Чапаево, июнь 2019 г.
	Изучение структуры популяций Pulsatilla patens s.l.,  Акмолинская область, ГНПП Бурабай, Катаркольское лесничество, июнь 2019г.
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ПРИЛОЖЕНИЕ П
Таблица П.1 – Характеристика ISSR-PCR маркеров A. wolgensis 
	
ISSR- праймеры
	Нуклеотидная последовательность
(5'→ 3')
	Длина
фрагментов, пн
	Число полиморфных ISSR-PCR маркеров в ценопопуляциях (их частота)
	На общую выборку

	
	
	
	Aw1
	Aw2
	Aw3
	Aw4
	Aw5
	N
	P

	
	
	
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	
	

	М1
	(AC)8CG
	210-1115
	19
	19
(1,000)
	20
	19 (0,950)
	20
	19 (0,950)
	19
	19
(1,000)
	20
	15
(0,750)
	20
	18
(0,900)

	ISSR4
	(AC)8CT
	270-750
	14
	12 (0,857)
	15
	13 (0,867)
	15
	14 (0,933)
	15
	14 (0,933)
	15
	13
(0,867)
	15
	14
(0,933)

	X11
	(GA)8C
	230-1000
	16
	11 (0,688)
	16
	11 (0,688)
	17
	14 (0,824)
	17
	12 (0,706)
	16
	14
(0,875)
	17
	14
(0,823)

	M3
	(AGC)6G
	240-1050
	9
	5 (0,556)
	9
	5 (0,556)
	9
	5 (0,556)
	8
	4 (0,500)
	9
	5
(0,556)
	9
	5
(0,555)

	M27
	(TG)8GC
	280-1300
	20
	20 (1,000)
	20
	19 (0,950)
	20
	20 (1,000)
	20
	18
(0,900)
	20
	20
(1,000)
	20
	20
(1,000)

	Всего
	78
	67 (0,859)
	80
	67 (0,838)
	81
	72 (0,888)
	79
	67 (0,861)
	80
	67
(0,838)
	81
	71
(0,877)


Примечание: N – всего маркеров, P – число полиморфных маркеров, в скобках указана доля полиморфных локусов



ПРИЛОЖЕНИЕ Р
Таблица Р.1 – Характеристика ISSR-PCR маркеров A. vernalis
	
ISSR- прайме-ры
	Нуклеотидная последова-тельность
(5'→ 3')
	Длина
фрагментов, пн
	Число полиморфных ISSR-PCR маркеров в ценопопуляциях
(их частота)
	На общую выборку

	
	
	
	Av1
	Av2
	Av3
	Av4
	Av5
	N
	P

	
	
	
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	
	

	ISSR9
	(ACG)7G
	190-970
	10
	8 (0,800)
	11
	9 (0,818)
	9
	5 (0,556)
	10
	7 (0,700)
	7
	4 (0,571)
	12
	10 (0,833)

	M1
	(AC)8CG
	170-1040
	16
	14 (0,875)
	12
	9 (0,750)
	17
	11 (0,647)
	13
	3 (0,231)
	14
	8 (0,571)
	19
	18 (0,895)

	M3
	(AGC)6G
	180-820
	11
	7 (0,636)
	12
	9 (0,750)
	14
	9 (0,643)
	15
	10 (0,667)
	12
	7 (0,583)
	15
	11 (0,733)

	M27
	(TG)8GC
	200-1000
	11
	7 (0,636)
	12
	7 (0,583)
	13
	9 (0,692)
	14
	3 (0,214)
	13
	9 (0,692)
	14
	10 (0,714)

	X11
	(GA)8C
	200-1350
	15
	9 (0,600)
	16
	8 (0,500)
	16
	8 (0,500)
	14
	5 (0,357)
	16
	9 (0,563)
	18
	12 (0,667)

	ВСЕГО
	63
	45 (0,714)
	63
	42 (0,667)
	69
	42 (0,609)
	66
	28 (0,424)
	62
	37 (0,597)
	78
	65 (0,833)


Примечание: N – всего маркеров, P – число полиморфных маркеров, в скобках указана доля полиморфных локусов






ПРИЛОЖЕНИЕ С
Таблица С.1 – Характеристика ISSR-PCR маркеров  P. flavescens
	
ISSR- прай-меры
	Нуклео-тидная последова-тельность
(5'→ 3')
	Длина
фраг-ментов, пн
	Число полиморфных ISSR-PCR маркеров в ценопопуляциях
(их частота)
	На общую выборку

	
	
	
	Pf1
	Pf2
	Pf3
	Pf4
	Pf5
	N
	P

	
	
	
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	
	

	М1
	(AC)8CG
	210-1400
	11
	9
(0,818)
	13
	10 (0,769)
	18
	12 (0,667)
	18
	14
(0,778)
	24
	22
(0,917)
	27
	26
(0,963)

	ISSR3
	(TG)8AA
	300-1500
	17
	13 (0,765)
	18
	17 (0,889)
	16
	16 (1,000)
	20
	18 (0,900)
	19
	19
(1,000)
	23
	23
(1,000)

	X11
	(AGC)6G
	230-1360
	15
	12 (0,800)
	15
	13 (0,867)
	20
	18 (0,900)
	18
	17 (0,944)
	16
	14
(0,875)
	28
	24
(0,857)

	ISSR1
	(AC)8T
	200-1450
	25
	24
(0,960)
	19
	15 (0,789)
	21
	21 (1,000)
	19
	17 (0,895)
	23
	22
(0,956)
	37
	28
(0, 919)

	M27
	(GA)8AC
	180-1300
	17
	13 (0,765)
	17
	15 (0,882)
	22
	21 (0,955)
	20
	19
(0,950)
	28
	24
(0,857)
	31
	31
(1,000)

	Всего
	85
	72 (0,847)
	83
	71 (0,855)
	96
	86 (0,896)
	96
	85 (0,885)
	110
	99
(0,900)
	146
	132
(0,904)




Примечание: N – всего маркеров, P – число полиморфных маркеров, в скобках указана доля полиморфных локусов



ПРИЛОЖЕНИЕ Т
Таблица Т.1 – Характеристика ISSR-PCR маркеров P. patens
	
ISSR- прайме-ры
	Нуклео-тидная последова-тельность
(5'→ 3')
	Длина
фрагмен-тов, пн
	Число полиморфных ISSR-PCR маркеров в ценопопуляциях
(их частота)
	На общую выборку

	
	
	
	Pp1
	Pp2
	Pp3
	Pp4
	Pp5
	N
	P

	
	
	
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	N
	P
	
	

	М1
	(AC)8CG
	210-1300
	19
	13
(0,684)
	22
	18 (0,818)
	22
	18 (0,818)
	14
	9
(0,643)
	18
	15
(0,833)
	25
	23
(0,920)

	ISSR3
	(TG)8AA
	245-1420
	19
	13 (0,684)
	33
	28 (0,848)
	25
	19 (0,760)
	25
	16 (0,640)
	29
	25
(0,862)
	36
	36
(1,000)

	X11
	(GA)8C
	235-1300
	22
	19 (0,864)
	20
	17 (0,850)
	22
	14 (0,636)
	20
	17 (0,850)
	21
	20
(0,952)
	28
	26
(0,928)

	ISSR1
	(AC)8T
	205-1335
	18
	15(0,833)
	17
	15 (0,882)
	19
	13 (0,684)
	26
	19(0,731)
	27
	20
(0,741)
	27
	26
(0,963)

	M27
	(TG)8GC
	200-1200
	23
	18 (0,783)
	25
	20 (0,882)
	26
	19 (0,731)
	23
	19
(0,826)
	26
	23
(0,885)
	28
	28
(1,000)

	ВСЕГО
	101
	78 (0,772)
	117
	98 (0,838)
	114
	83 (0,728)
	108
	80 (0,741)
	121
	103
(0,851)
	144
	139
(0,965)


Примечание: N – всего маркеров, P – число полиморфных маркеров, в скобках указана доля полиморфных локусов






ПРИЛОЖЕНИЕ У
Таблица У.1 – Расчет коэффициента генетической оригнальности (КГО) 5 ценопопуляций A. wolgensis
на основании полиморфизма ISSR-маркеров

	
Исходная матрица присутствия/отсутствия
ISSR-фрагментов в 5 ценопопуляциях
	«Взвешанные» на основе частоты встречаемости в выборке значения присутствия/отсутствия
ISSR-фрагментов
	

∑

	

КГО=
∑/N


	
Поп.
	1050
	860
	620
	560
	380
	270
	n
...
	
Поп.
	2400
	1560
	1420
	1260
	700
	250
	n
...
	
	

	Aw1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	...
	Aw1
	0
	0
	0
	0
	1,25
	0
	...
	6,00
	0,085

	Aw2
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	...
	Aw2
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	5,17
	0,073

	Aw3
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	...
	Aw3
	0
	0
	0
	0
	1,25
	0
	...
	1,42
	0,020

	Aw4
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	
	Aw4
	0
	0
	0
	0
	1,25
	0
	
	5,17
	0,073

	Aw5
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	
	Aw5
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	
	1,42
	0,020

	Кол-во «1»
	5
	5
	0
	5
	4
	5
	...
	Кол-во «1»
	5
	5
	0
	5
	4
	5
	...
	
	
	
	
	
	

	Кол-во «0»
	0
	0
	5
	0
	1
	0
	...
	Кол-во «0»
	0
	0
	5
	0
	1
	0
	...
	
	
	
	
	
	

	«Вес» «1»
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	...
	«Вес» «1»
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	...
	
	
	
	
	
	

	«Вес» «0»
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	«Вес» «0»
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	
	
	
	
	
	



Примечание: ∑ – сумма «весов» всех ISSR-фрагментов для каждой популяции, КГО=∑/N – коэффициент генетической оригинальности популяции как частное полученной суммы и количества   проанализированных ISSR-фрагментов каждой популяции (N=71)








ПРИЛОЖЕНИЕ Ф
Таблица Ф.1 – Расчет коэффициента генетической оригнальности (КГО) 5 ценопопуляций P..flavescens
на основании полиморфизма ISSR-маркеров

	
Исходная матрица присутствия/отсутствия
ISSR-фрагментов в 5 ценопопуляциях
	«Взвешанные» на основе частоты встречаемости в выборке значения присутствия/отсутствия
ISSR-фрагментов
	

∑

	

КГО=
∑/N


	
Поп.
	1450
	1330
	1250
	1200
	1100
	1050
	n
...
	
Поп.
	1450
	1330
	1250
	1200
	1100
	1050
	n
...
	
	

	Pf1
	0
	1
	0
	1
	1
	0
	...
	Pf1
	0
	1,5
	0
	1,5
	0,25
	0
	...
	323
	2,212

	Pf2
	0
	1
	0
	0
	0
	0
	...
	Pf2
	0
	1,5
	0
	0,6
	4
	0
	...
	311
	2,132

	Pf3
	0
	0
	0
	1
	0
	0
	...
	Pf3
	0
	0,6
	0
	1,5
	4
	0
	...
	366
	2,507

	Pf4
	0
	1
	0
	0
	0
	0
	
	Pf4
	0
	1,5
	0
	0,6
	4
	0
	
	406
	2,784

	Pf5
	0
	0
	0
	1
	0
	0
	
	Pf5
	0
	0,6
	0
	1,5
	4
	0
	
	406
	[bookmark: _GoBack4]2,784

	Кол-во «1»
	0
	3
	0
	3
	1
	0
	...
	Кол-во «1»
	5
	5
	0
	5
	4
	5
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	Кол-во «0»
	5
	2
	5
	2
	4
	0
	...
	Кол-во «0»
	0
	0
	5
	0
	1
	0
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	«Вес» «1»
	0
	1,5
	0
	1,5
	0,25
	0
	...
	«Вес» «1»
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	«Вес» «0»
	0
	0,6
	0
	0,6
	4
	0
	...
	«Вес» «0»
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	



Примечание: ∑ – сумма «весов» всех ISSR-фрагментов для каждой популяции, КГО=∑/N – коэффициент генетической оригинальности популяции как частное полученной суммы и количества   проанализированных ISSR-фрагментов каждой популяции (N=132)








ПРИЛОЖЕНИЕ Х
Таблица Х.1 – Расчет коэффициента генетической оригнальности (КГО) 5 ценопопуляций P. patens
на основании полиморфизма ISSR-маркеров

	
Исходная матрица присутствия/отсутствия
ISSR-фрагментов в 5 ценопопуляциях  
	
«Взвешанные» на основе частоты встречаемости в выборке значения присутствия/отсутствия 
ISSR-фрагментов
	

∑

	

КГО=
∑/N


	
Поп.
	1300
	1260
	1150
	1000
	950
	930
	n
...
	
Поп.
	1300
	1260
	1150
	1000
	950
	930
	n
...
	
	

	Pp 1
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	...
	Pp 1
	0
	0
	0
	0
	1,25
	0
	...
	381
	2,744

	Pp 2
	1
	1
	0
	1
	0
	1
	...
	Pp 2
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	398
	2,863

	Pp 3
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	...
	Pp 3
	0
	0
	0
	0
	1,25
	0
	...
	405
	2,915

	Pp 4
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	
	Pp 4
	0
	0
	0
	0
	1,25
	0
	
	371
	2,666

	Pp 5
	1
	1
	0
	1
	1
	1
	
	Pp 5
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	
	411
	2,964

	Кол-во «1»
	5
	5
	0
	5
	4
	5
	...
	Кол-во «1»
	5
	5
	0
	5
	4
	5
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	Кол-во «0»
	0
	0
	5
	0
	1
	0
	...
	Кол-во «0»
	0
	0
	5
	0
	1
	0
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	«Вес» «1»
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	...
	«Вес» «1»
	0
	0
	0
	0
	0,25
	0
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	«Вес» «0»
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	«Вес» «0»
	0
	0
	0
	0
	4
	0
	...
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	



Примечание: ∑ – сумма «весов» всех ISSR-фрагментов для каждой популяции, КГО=∑/N – коэффициент генетической оригинальности популяции как частное полученной суммы и количества   проанализированных ISSR-фрагментов каждой популяции (N=139)







ПРИЛОЖЕНИЕ Ц

[image: ]

Рис. У.1. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw1) c праймером М1; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; представлена часть спектра; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент
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Рис.У.2. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw2) c праймером ISSR4; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; представлена часть спектра; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент




[image: ]

Рис. У.3. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw3) c праймером Х11; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; представлена часть спектра;AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент


[image: ]

Рис. У.4. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw4) c праймером ISSR4; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; представлена часть спектра; AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент



[image: ]

Рис. У.5. ISSR-спектр ценопопуляции A. wolgensis (Аw5) c праймером Х11; цифрами обозначены номера проб, М – маркер молекулярной массы; представлена часть спектра; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент






ПРИЛОЖЕНИЕ Ш

[image: ]

Рис. Ш.1. Генетический штрих-код популяции Aw1 A. wolgensis; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент

[image: ]

Рис.Ш.2. Генетический штрих-код популяции Aw2 A. wolgensis; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент
[image: ]


Рис. Ш.3. Генетический штрих-код популяции Aw3 A. wolgensis; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент

[image: ]

Рис. Ш.4. Генетический штрих-код популяции Aw4 A. wolgensis; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент

[image: ]

Рис. Ш.5. Генетический штрих-код популяции Aw5 A. wolgensis; AD- родовой фрагмент, AWv – видовой фрагмент, AWp – полиморфный фрагмент































ПРИЛОЖЕНИЕ Щ

Таблица Щ.1 – Молекулярно- генетические формулы ценопопуляций A. vernalis

	Обозначение
Популяции
	Тип фрагментов ДНК
	Молекулярно- генетическая формула

	
Av1

	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	Avv770M27, Avv600X11, Avv560M27,Avv400M1, Avv280M27, Avv270M3.

	
	Polymorph
	Avp970IS9, Avp810Х11.

	
Av2
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	Avv770M27, Avv600X11, Avv560M27, Avv400M1, Avv280M27,  Avv270M3.

	
	Polymorph
	Avp800IS9

	
Av3
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	Avv770M27, Avv600X11, Avv560M27, Avv400M1, Avv280M27,  Avv270M3.

	
	Polymorph
	Avp1150X11, Avp540M3.

	
Av4
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	Avv770M27, Avv600X11, Avv560M27, Avv400M1, Avv280M27,  Avv270M3.

	
	Polymorph
	Avp440M3, Avp340M27, Avp260IS9,

	
Av5
	Rod
	ADr550x11  , ADr480М3 , AD r 240x11 ,  AD r380M1

	
	Vid
	Avv770M27, Avv600X11, Avv560M27, Avv400M1, Avv280M27,  Avv270M3.

	
	Polymorph
	Avp1350X11, Avp810X11, Avp340M27.



Примечание: ADr - фрагменты ДНК, общие для представителей рода Adonis; Avv - фрагменты ДНК, характерные для представителей вида Adonis vernalis L.; Avp - полиморфные фрагменты ДНК















ПРИЛОЖЕНИЕ Э

[image: ]

Рис. Э.1.   Генетический штрих-код популяции Av1 A.vernalis, AD- родовые фрагменты, AWv – видовые фрагменты, AWp – полиморфные фрагменты
[image: ]

Рис. Э.2. Генетический штрих-код ценопопуляции Av2 A.vernalis; AD- родовой фрагмент, Avv – видовой фрагмент, Avp – полиморфный фрагмент.
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Рис. Э.3. Генетический штрих-код ценопопуляции Av3 A.vernalis; AD- родовой фрагмент, Avv – видовой фрагмент, Avp – полиморфный фрагмент






[image: ]
Рис. Э.4. Генетический штрих-код ценопопуляции Av4 A.vernalis; AD- родовой фрагмент, Avv – видовой фрагмент, Avp – полиморфный фрагмент





[image: ]
Рис. Э. 5. Генетический штрих-код ценопопуляции Av5 A.vernalis; AD- родовой фрагмент, Avv – видовой фрагмент, Avp – полиморфный фрагмент

№1
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	15.686274509803924	7.8431372549019605	15.686274509803924	15.686274509803924	29.411764705882355	7.8431372549019605	7.8431372549019605	0	


№2
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	0.67567567567568187	0	58.10810810810834	18.91891891891893	22.297297297297288	0	0	0	


№3
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	0	4.7337278106508904	19.526627218934824	24.852071005917161	46.153846153845883	0	4.7337278106508904	0	


№4
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	6.1224489795918355	2.0408163265306132	16.326530612244888	32.653061224489811	36.734693877551031	6.1224489795918355	0	0	


№5
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	0	0	5.8823529411764675	47.058823529411754	41.17647058823529	5.8823529411764675	0	0	


№6
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	0	1.5873015873015872	22.222222222222104	9.5238095238095237	63.492063492063444	3.1746031746031727	0	0	


№7
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	0	4.5977011494252755	47.126436781609193	22.988505747126347	24.137931034482847	1.1494252873563218	0	0	


№8
j	im	v	g1	g2	g3	ss	s	0	16.129032258064516	22.58064516129032	9.6774193548387206	51.612903225806448	3.2258064516129052	0	0	
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