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Аннотация. В 2015 – 2019 гг. на территории Кабардино-Балкарской Республики изучены 
изменчивость и фитоценотическая пластичность морфологических признаков особей, чис-
ленность, плотность, возрастная структура и жизненность 11 ценопопуляций Gymnadenia 
conopsea (L.) R. Br. Изменчивость и пластичность признаков растений обеспечивают адап-
тацию к разным условиям произрастания и морфологическую гетерогенность ценопопуля-
ций. Динамика численности, плотности, возрастной структуры и виталитета ценопопуляций 
в изменчивых условиях среды дает сведения о стратегиях жизни вида. Возрастные состоя-
ния, изменчивость и пластичность особей изучали на основе надземных органов без выка-
пывания растений. Исследования проведены в луговых фитоценозах при разном режиме ан-
тропогенной нагрузки (рекреация, выпас скота). Для вида характерна средняя-высокая пла-
стичность (Ip = 38 – 68%) и высокая изменчивость (CVх¯ср = 17.10 – 33.63%) морфологиче-
ских признаков при изменении условий произрастания. В составе ненарушенных лугов на-
блюдается интенсификация ростовых процессов особей с максимальным повышением жиз-
ненности ценопопуляций (IVC = 0.98 – 1.16); возрастает доля генеративных особей в воз-
растных спектрах (48.6 – 56.5%). Усиление антропогенного воздействия приводит к сниже-
нию жизненности (IVC = 0.82 – 0.95) и плотности ценопопуляций, накоплению в возрас-
тных спектрах виргинильных особей (на щебнистых субстратах) или направленному старе-
нию ценопопуляций (мезофильные луга). В отсутствие антропогенной нагрузки на щебни-
стых субстратах с низким проективным покрытием травостоя (60%) высока интенсивность 
семенного возобновления ценопопуляций, плотность особей в которых достигает 16 
особ./м2. Для Gymnadenia conopsea характерен смешанный тип стратегии жизни с наличием 
патиентной и эксплерентной составляющих. Эксплерентно-патиентная стратегия жизни по-
зволяет виду длительно произрастать в условиях повышенной межвидовой конкуренции и 
антропогенного давления, а также быстро осваивать незанятые участки территории. 
Ключевые слова: Gymnadenia conopsea, ценопопуляция, изменчивость признаков, витали-
тет, возрастная структура, стратегия жизни. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Фундаментальные исследования организменных и популяционных парамет-

ров редких видов растений при разном режиме антропогенного воздействия – 
важное условие их успешного сохранения в природе (Walisch et al., 2015; Karimova 
et al., 2017; Hou et al., 2018; Zacarнas-Correa et al., 2020). Одним из наиболее мно-
гочисленных и, вместе с тем, наиболее уязвимых в мировом масштабе является 
семейство Orchidaceae Juss (Вахрамеева, 2006; Перебора, 2008; Fay, 2018). Декора-
тивные и лекарственные свойства растений, уникальные особенности биологии, 
чувствительность к изменениям условий произрастания и локальность популяций 
во многом определяют редкость орхидных в природе (Ишбирдин и др., 2005; Вах-
рамеева, 2006; Стецук, 2006; Перебора, 2008; Huda, Wilcock, 2008; Suetsugu, 2015; 
Pellegrino, 2016; Atala et al., 2017; Batista et al., 2017; Gomes et al., 2018; Minasiewicz 
et al., 2018; Favre-Godal et al., 2020 и др.) и высокий интерес со стороны исследова-
телей. 

На Кавказе результаты комплексных исследований популяционной биологии 
видов семейства Orchidaceae в основном представлены для северо-западной части 
в работах Е. А. Перебора (2003, 2008, 2011 и др.). На Центральном Кавказе данные 
об эколого-биологических особенностях орхидных практически отсутствуют. В то 
же время в границах Кабардино-Балкарской Республики (Кабардино-Балкарии, 
КБР) произрастает 32 вида этого семейства (Шхагапсоев, 1998), 22 из которых 
внесены в региональную Красную книгу (Красная книга…, 2018). 

Одним из редких видов горных луговых экосистем КБР является кокушник 
комарниковый Gymnadenia conopsea (L.) R. Br. – травянистый многолетник, пред-
ставитель тубероидных орхидных с пальчатораздельными стеблекорневыми тубе-
роидами (Перебора, 2003). Редкость вида в республике определяется локально-
стью популяций, часто подверженных интенсивной рекреационной нагрузке и вы-
пасу скота. Соответственно цель данной работы – изучить изменчивость морфоло-
гических признаков особей, возрастную структуру и жизненность ценопопуляций 
G. conopsea при произрастании в различных по степени антропогенной нагрузки 
луговых фитоценозах Центрального Кавказа (в границах Кабардино-Балкарской 
Республики).  

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Район исследований охватывает центральную часть северного макросклона 
Большого Кавказа в пределах Кабардино-Балкарской Республики, включая верхо-
вья долин рек Баксан, Малка, Псыгансу, окрестности оз. Гижгит в Былымской 
аридной котловине. Климатические особенности района исследований, как и всего 
Центрального Кавказа, определяются выраженным высокогорным рельефом, 
большими перепадами высот, поступлением западных воздушных масс со стороны 
Атлантики. Климат умеренно континентальный, сравнительно холодный и влаж-
ный (Разумов и др., 2003). Одним из наиболее распространенных типов раститель-
ности района исследований является луговая (мезофильные, сильно увлажненные 
и остепненные субальпийские луга). 
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В период 2015 – 2019 гг. изучены 11 ценопопуляций (ЦП) G. conopsea в со-
ставе субальпийских луговых фитоценозов на высоте 1400 – 2550 м над ур. м. 
(табл. 1): ЦП на пологих склонах крутизной 5 – 20° с умеренным увлажнением 
(ЦП1, 2 – урочище Джилы-Су, ЦП4 – верховья р. Малка, ЦП5 – окрестности с. Тер-
скол, ЦП9, 10 – Зольские пастбища, ЦП11 – верховья Суканского ущелья); ЦП в 
составе сильно увлажненных лугов по берегам ручьев (ЦП3 – верховья р. Малка, 
ЦП7, 8 – верховья Суканского ущелья); ЦП6 на остепненном лугу в окрестностях 
оз. Гижгит. Фитоценозы в пределах мест произрастания G. conopsea различаются 
по степени антропогенной нагрузки: вытаптываемые луговые участки по обочинам 
троп и интенсивно используемые пастбища (ЦП1, 2, 10, 11), ненарушенные суб-
альпийские луга (ЦП3-9). 

 
Таблица 1. Характеристика субальпийских луговых фитоценозов Центрального Кавказа с 
произрастанием Gymnadenia conopsea 
Table 1. Characteristics of subalpine meadow plant communities of Central Caucasus with 
Gymnadenia conopsea 

ЦП Годы Координаты: 
с.ш., в.д. Фитоценозы, нарушение Высота над 

ур. м., м 
Проективное  

покрытие травостоя, % 
Высота  

травостоя, см 

1 2017 43.429520, 
42.537737 Выпасаемый мезофильный луг 2550 90 10 

2 2017 43.446930, 
42.549786 Вытаптываемый каменистый луг 2200 70 10 

3 2019 43.586588, 
42.582670 

Природно-нарушенный влажный 
луг 2300 60 25 

4 2015 43.595298, 
42.577541 Ненарушенный мезофильный луг 2300 100 30 

5 2019 43.259335, 
42.516167 Ненарушенный мезофильный луг 2150 100 35 

6 2018 43.466325, 
42.980197 Ненарушенный остепненный луг 1400 100 30 

7 2018 43.118032, 
43.486726 Ненарушенный влажный луг 1700 100 30 

8 2018 43.126840, 
43.572016 Ненарушенный влажный луг 1600 90 25 

9 2019 43.753191, 
42.746072 Ненарушенный мезофильный луг 1800 100 30 

10 2019 43.760269, 
42.796664 Выпасаемый каменистый луг 1600 60 7 

11 2017 43.100482, 
43.554761 Выпасаемый мезофильный луг 1900 80 7 

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1 – 11). 
Note. СР – coenopopulations (1 – 11). 
 
Исследования ежегодно проводили в начале июля, т.е. в период максимально-

го развития габитуса генеративных особей G. conopsea, что в определенной степе-
ни нивелирует отсутствие сведений по влиянию погодных условий года исследо-
ваний на морфологические признаки растений. 

Возрастные состояния растений выделены на основании комплекса качест-
венных и количественных морфологических признаков надземных органов (ис-
следования проведены без выкапывания особей) согласно общепринятой методике 
(Работнов, 1950; Уранов, 1975). Онтогенетический спектр и демографические па-
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раметры ЦП (численность, плотность растений) изучали методом учетных площа-
док (20 квадратов размером 1 м2 для каждой ЦП). Возрастную структуру ЦП ана-
лизировали по критерию «∆ – ω» Л. А. Животовского (2001) и с использованием 
индекса восстановления Iв (Жукова, 1987) (формула (1). 

,в 8

6

5

3

∑

∑

=

==

i
i

i
i

n

n
I   (1)

 

где Iв – индекс восстановления, ni – число особей i-го возрастного состояния. 
Оценка жизненности (виталитета) ЦП дана с опорой на морфометрические 

параметры растений с использованием метода средне-взвешенного и вычисления 
коэффициента IVC (Ишбирдин, Ишмуратова, 2004). При определении изменчиво-
сти признаков растений и виталитета ЦП анализировали 11 морфологических па-
раметров 30 средневозрастных генеративных особей в каждой ЦП. В их числе: 
высота побега и диаметр его основания, см; длина и ширина нижнего и верхнего 
листьев, см; диаметр цветоноса, см; высота и диаметр соцветия, см; число цветков 
в соцветии и число листьев на побеге, шт.  

В качестве показателей изменчивости и пластичности признаков растений ис-
пользовали фитоценотическую пластичность (Ip) (формула (2)), индивидуальную и 
внутривидовую изменчивость (CVср и CVх¯ср, %) (Злобин, 1989; Ишбирдин и др., 
2005): 

%,100×
−

=
A

BAI p
  (2)

где Ip – показатель фитоценотической пластичности, А и В – соответственно мак-
симальное и минимальное среднее значение признака. 

Индивидуальную (внутрипопуляционную) изменчивость CVср, % вычисляли 
по среднему значению коэффициента вариации признака во всех ценопопуляциях 
(формула (3)): 

,1
ср n

CV
CV

n

∑
=   (3)

где CVср – индивидуальная (внутрипопуляционная) изменчивость признака, CV – 
изменчивость признака в пределах конкретной ЦП, n – число ЦП. 

Внутривидовую (межпопуляционную) изменчивость CVх¯ср, % определяли по 
среднему значению признака в ряду ценопопуляций. Уровни варьирования пара-
метров приняты по Г. Н. Зайцеву (Зайцев, 1974): CV > 20% – высокий; CV < 10% – 
низкий; CV = 11 – 20% – средний. Первичный материал обработан с использованием 
пакетов программ Statistica 10 (однофакторный дисперсионный анализ (ANOVA)), 
EXCEL. При обработке данных соблюдены условия применимости однофакторного 
дисперсионного анализа: выборки независимы, нормальное распределение перемен-
ных (проверено с помощью диаграмм рассеяния для переменных из выборок), выбо-
рочные дисперсии однородны (проверено с помощью теста Левена (Levene tests)). 
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
G. conopsea – вид с обширным ареалом и широкой экологической амплитудой 

(Перебора, 2011). В условиях Центрального Кавказа обладает средним-высоким 
уровнем фитоценотической пластичности признаков (Ip = 38 – 68%, в среднем 
57%), отражающей изменение их средних значений в разных условиях произра-
стания и являющейся важным показателем адаптивности растений (табл. 2). Наи-
более пластичными являются высота побега, длина и ширина нижнего листа, чис-
ло цветков в соцветии со значениями Ip более 60%, наименее пластичный при-
знак – диаметр цветоноса. 

Общая индивидуальная (внутрипопуляционная) изменчивость большинства 
биометрических параметров G. conopsea, характеризующая морфологическую ге-
терогенность ЦП, имеет средний и низкий уровни варьирования. Исключение со-
ставляют более вариабельные признаки высоты побега и числа цветков в соцветии 
(CVср > 20%). Межпопуляционная изменчивость вида, характеризующая габиту-
альные отличия растений разных ЦП, в горных районах Центрального Кавказа 
имеет высокий, редко средний, уровень (CVх¯ср=17.10 – 33.63%). Наименее вариа-
бельным является число листьев на побеге. Схожие результаты исследований из-
менчивости морфологических признаков G. conopsea в неоднородной среде 
(CVх¯ср> 20%, за исключением параметров цветка) получены на северной границе 
ареала (Афанасьева, Тетерюк, 2006), что в целом можно рассматривать в качестве 
адаптивной реакции вида при произрастании в суровых условиях. 

Амплитуда межпопуляционной изменчивости морфологических параметров 
значительно выше их внутрипопуляционного варьирования (CVср < CVх¯ср), что 
выявляет высокую степень зависимости биометрических признаков растений от 
влияния условий среды. Соответственно, значения морфологических параметров 
G. conopsea целесообразно использовать в качестве индикаторов соответствия 
среды эколого-биологическим требованиям вида. 

Эколого-ценотический градиент, характеризующий степень благоприятство-
вания условий среды росту и развитию растений, формирует следующий ряд ЦП: 
ЦП7 (IVC = 1.16) – ЦП3 (1.13) – ЦП8 (1.11) – ЦП5 (1.05) – ЦП6 (1.04) – ЦП4 (1.01) – 
ЦП9 (0.98) – ЦП1 (0.95) – ЦП10 (0.91) – ЦП2(0.86) – ЦП11(0.82). Наиболее при-
ближенные к оптимальным для роста и развития G. conopsea условия (IVC = 1.11 – 
1.16) складываются в ненарушенных луговых фитоценозах по берегам ручьев 
(ЦП3, 7, 8), что, вероятно, обусловлено соответствием водного режима биологиче-
ским требованиям вида и низкой антропогенной нагрузкой. Достаточно благопри-
ятные для реализации ростовых потенций растений условия (IVC = 0.98 – 1.05) 
отмечены также при произрастании в составе субальпийских мезофильных и ос-
тепненных лугов с низким уровнем антропогенной нагрузки (ЦП4 – 6, 9). Перевы-
пас скота, вытаптывание при рекреации (переуплотнение почвы, механические 
повреждения растений, сбор на букеты и т.п.) приводят к угнетению роста и раз-
вития особей в ЦП1, 2, 10, 11 (IVC = 0.82 – 0.95). 

Данный вывод подтверждают результаты однофакторного дисперсионного 
анализа (ANOVA), показавшие, что средние значения анализируемых  морфологи- 
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ческих параметров растений дос-
товерно отличаются в ЦП трех 
независимых групп (1 – ЦП1, 2, 10, 
11; 2 – ЦП4-6, 9; 3 – ЦП3, 7, 8) 
(табл. 3).  

Согласно результатам попар-
ного апостериорного сравнения 
средних значений морфологиче-
ских признаков по критерию Фи-
шера (Fisher LSD), три группы 
ЦП попарно отличаются друг от 
друга (р < 0.05) по большинству 
анализируемых признаков. Ис-
ключение составляют длина 
верхнего листа (нет достоверных 
отличий между группами 1 и 2) и 
наименее вариабельный из при-
знаков – число листьев на побеге 
(достоверно не отличаются груп-
пы 2 и 3) (табл. 4). 

В большом жизненном цикле 
G. conopsea изучены шесть возрас-
тных   состояний:   ювенильные  (j), 

 
Таблица 4. Результаты расчета критерия Фишера (Fisher LSD) при попарном апостериорном 
сравнении трех групп ценопопуляций по длине верхнего листа и числу листьев 
Table 4. Results of Fisher’s LSD Test in pairwise posteriori comparison of three independent 
groups of coenopopulations by the length of the top leaf and the number of leaves 

Длина верхнего листа 

Группы ценопопуляций 1 
M = 2.66 

2 
M = 2.86 

3 
M = 4.00 

1 – 0.08 <0.001 
2 0.08 – <0.001 
3 <0.001 <0.001 – 

Число листьев  

Группы ценопопуляций 1 
M = 5.04 

2 
M = 5.34 

3 
M = 5.58 

1 – 0.009 <0.001 
2 0.009 – 0.05 
3 <0.001 0.05 – 

Примечание. М – значения среднего статистического по группам; в таблице представ-
лены полученные при попарных сравнениях уровни статистической значимости; выделен-
ные полужирным значения достоверны при уровне значимости p < 0.05. 

Note. M – Average values for groups; Table shows the levels of statistical significance ob-
tained in pairwise comparisons; the values which are reliable with significance levels p < 0.05 are 
given in italics. 

Таблица 3. Результаты однофакторного дисперси-
онного анализа морфологических признаков Gym-
nadenia conopsea трех независимых групп ценопо-
пуляций 
Table 3. Results of One-Way Analysis of Variation of 
Gymnadenia conopsea morphological characters for 
three independent groups of its coenopopulations 

Параметры  F p 
Высота побега, см  117.15 <0.001 
Диаметр основания побега, см 132.26 <0.001 
Длина нижнего листа, см  28.86 <0.001 
Ширина нижнего листа, см 70.02 <0.001 
Длина верхнего листа, см  67.04 <0.001 
Ширина верхнего листа, см 247.51 <0.001 
Высота соцветия, см 132.05 <0.001 
Диаметр соцветия, см  139.36 <0.001 
Диаметр цветоноса, см 157.29 <0.001 
Число листьев, шт. 9.76 <0.001 
Число цветков в соцветии, шт. 101.28 <0.001 

Примечание. F – критерий Фишера, p – вероят-
ность нулевой гипотезы; выделенные полужирным 
значения достоверны при уровне значимости p < 0.05. 

Note. F – Fisher’s criterion, p – the probability of 
null hypothesis; the values which are reliable with sig-
nificance levels p < 0.05 are given in italics. 
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имматурные (im), виргинильные (v), молодые, средневозрастные и старые генера-
тивные (g1, g2, g3) растения. Морфологию и численность проростков (протокормов) 
с преимущественно подземным образом жизни не изучали. Особи постгенеративно-
го онтогенетического периода в исследованных ЦП не выявлены. Ювенильные рас-
тения формируют один ассимилирующий узкий лист длиной 2.85 – 6.12 см и шири-
ной 0.25 – 0.37 см. Имматурные особи развивают один-два длинных, 8.3 – 14.1 см, 
килеватых узколанцетных листа шириной 0.35 – 0.67 см. Виргинильные растения 
образуют два – шесть крупных килеватых прикорневых листьев с характерными для 
взрослых особей параметрами (длина 10.4 – 24.7 см, ширина 0.78 – 1.22 см). На дан-
ной стадии при материнском растении изредка образуется омоложенная до имма-
турного или ювенильного состояния дочерняя особь. Молодые генеративные расте-
ния отличаются некрупными размерами (вегетативные органы нередко соответст-
вуют параметрам имматурных особей) и немногочисленностью цветков в соцветии 
(15 – 48 шт.). Для средневозрастных генеративных растений характерна максималь-
ная для вида реализация ростового потенциала вегетативных (4 – 9 узколанцетных 
листьев, нижние из которых достигают длины до 30 см и ширины до 2.5 см) и гене-
ративных (до 70 – 60 шт. цветков в длинном, до 13 – 14 см, узком соцветии) органов. 
Старые генеративные растения – особи с затухающей репродуктивной функцией, 
меньшими параметрами надземных вегетативных органов, нередко соответствую-
щими имматурным растениям. Отличительным признаком является наличие у осно-
вания побега остатков цветоносов предыдущих генераций. Довольно редкие случаи 
вегетативного размножения в генеративном периоде выражаются в образовании 
дочернего виргинильного растения. 

Таким образом, для G. conopsea на Центральном Кавказе характерен преиму-
щественно семенной способ размножения, что свойственно и для других видов 
тубероидных орхидных (Пе-
ребора, 2008). Вклад в само-
поддержание ЦП вегетатив-
ного размножения незначи-
тельный. 

Базовый возрастной спектр 
G. conopsea, позволяющий вы-
делить общие закономерно-
сти, повторяющиеся в воз-
растной структуре отдельных 
ЦП, характеризуется пиком 
на группе средневозрастных 
генеративных особей (39.24%) 
при достаточно высокой доле 
особей в каждой из возрас-
тных групп прегенеративного 
периода (рис. 1). Соответст-
венно, несмотря на различия 
в условиях произрастания 
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Рис. 1. Базовый возрастной спектр Gymnadenia conopsea: 
j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные, g1, g2, 
g 3 – молодые, средневозрастные и старые генеративные 
Fig. 1. Base ontogenetic spectrum of Gymnadenia conopsea: 
j – juvenile, im – immature, v – virginal, g1, g2, g3 – young, 
middle-aged and aged generative individuals 
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конкретных ЦП, для G. conopsea в целом характерно эффективное семенное во-
зобновление. 

В то же время особенности возрастной структуры отдельных ЦП вида в значи-
тельной степени определяются степенью антропогенной нагрузки, характером суб-
страта и уровнем межвидовой конкуренции в фитоценозе, косвенным показателем 
которого является общее проективное покрытие травостоя (ОПП, %). Так, на нена-
рушенных лугах с высоким ОПП (90 – 100%) в возрастных спектрах ЦП4 – 9 отме-
чена максимальная доля растений генеративного периода (48.6 – 56.5%) (рис. 2). 
Данные ЦП по критерию «Δ – ω» относятся к типу зреющих и зрелых (табл. 5). 

 

 
Соответственно индекс восстановления Iв, характеризующий эффективность 

семенного возобновления, в ЦП4-9 достаточно невысокий (1.06 – 3.73), как и об-
щая плотность особей – не более 6 – 8 особ./м2. Вероятно, это обусловлено угнете-
нием молодых особей G. conopsea более конкурентоспособными растениями со-
путствующих видов. 

В ЦП3, произрастающей на щебнистом склоне с разреженным травостоем 
(ОПП 60%), интенсивное возобновление G. conopsea и высокая приживаемость 
молодых растений приводят к преобладанию в возрастном спектре прегенератив-
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Рис. 2. Возрастные спектры ценопопуляций Gymnadenia conopsea: j – ювенильные, im – 
имматурные, v – виргинильные, g1, g2, g3 – молодые, средневозрастные и старые генера-
тивные растения 
Fig. 2. Age spectra of Gymnadenia conopsea coenopopulations: j – juvenile, im – immature, v – 
virginal, g1, g2, g3 – young, middle-aged and aged generative individuals 
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ных растений с общей долей 67.3%, повышению индекса восстановления и макси-
мальной плотности растений (15.8 особ./м), молодой тип ЦП. Данные об интенси-
фикации семенного возобновления и повышении плотности ЦП G. conopsea на 
подвижных субстратах получены также О. Е. Афанасьевой, Л. В. Тетерюк при 
изучении вида в несформированных растительных сообществах на выходах из-
вестняков (Афанасьева, Тетерюк, 2004). 

 
Таблица 5. Демографические показатели ценопопуляций Gymnadenia conopsea 
Table 5. Demographic indicators of Gymnadenia conopsea cenopopulations 
ЦП S, м2 N, шт. M, особ./м2 Iв Δ ω Тип ЦП 

1 300 21 0.07 0.25 0.59 0.88 Стареющая 
2 300 150 0.5 10.22 0.15 0.34 Молодая 
3 60 948 15.8 5.72 0.24 0.49 Молодая 
4 480 1617 3.37 1.47 0.43 0.71 Зрелая 
5 800 3296 4.12 1.06 0.48 0.77 Зрелая 
6 600 1908 3.18 2.15 0.38 0.66 Зрелая 
7 800 4696 5.87 1.39 0.45 0.75 Зрелая 
8 900 5508 6.12 3.72 0.35 0.60 Зреющая 
9 1200 9936 8.28 2.12 0.37 0.64 Зрелая 
10 400 292 0.73 9.73 0.17 0.38 Молодая 
11 600 72 0.12 0.33 0.57 0.85 Стареющая 

Примечание. S, N, M – площадь, численность, плотность ценопопуляций; Iв – индекс 
восстановления; Δ и ω – индексы возрастности и эффективности. 

Note. S, N, M – the area, abundance and density of coenopopulations; Iв – the index of re-
newal, Δ and ω – the indices of age and efficiency. 

 
В ЦП3, произрастающей на щебнистом склоне с разреженным травостоем 

(ОПП 60%), интенсивное возобновление G. conopsea и высокая приживаемость 
молодых растений приводят к преобладанию в возрастном спектре прегенератив-
ных растений с общей долей 67.3%, повышению индекса восстановления и макси-
мальной плотности растений (15.8 особ./м), молодой тип ЦП. Данные об интенси-
фикации семенного возобновления и повышении плотности ЦП G. conopsea на 
подвижных субстратах получены также О. Е. Афанасьевой, Л. В. Тетерюк при 
изучении вида в несформированных растительных сообществах на выходах из-
вестняков (Афанасьева, Тетерюк, 2004). 

При интенсивной рекреационной нагрузке и перевыпасе скота на щебнистых 
субстратах (ЦП2, 10) происходит снижение доли генеративных растений до 21.6 – 
24.7% при выраженном накоплении в возрастных спектрах виргинильных особей 
(43.7 – 47.3%), что, возможно, связано с низкими темпами развития молодых рас-
тений на ресурсо- и энергозатратном этапе формирования генеративных органов в 
неблагоприятных условиях произрастания. Несмотря на максимальные значения 
индекса восстановления Iв при низкой межвидовой конкуренции, плотность осо-
бей в ЦП2 и 10 составляет всего 0.5 и 0.73 особ./м2 соответственно. 

Минимальная плотность растений отмечена в ЦП1, 11 в мезофильных луго-
вых фитоценозах, подверженных перевыпасу скота. При ОПП 80 – 90% и высокой 
антропогенной нагрузке резко снижаются эффективность семенного возобновле-
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ния (Iв всего 0.25 – 0.33), плотность и численность растений, в возрастных спек-
трах стареющих ЦП возрастает доля генеративных особей (73.1 – 78.7%). Схожие 
результаты получены Е. А. Перебора (2011) для луговых фитоценозов плато Лаго-
наки, где в результате интенсивного выпаса скота растения G. conopsea практиче-
ски исчезли из травостоя. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Для G. conopsea в целом характерен средний-высокий уровень пластичности и 
высокая изменчивость морфологических признаков при изменении условий про-
израстания. Наиболее благоприятными для реализации ростовых потенций вида 
являются условия ненарушенных сильно увлажненных луговых фитоценозов. При 
усилении антропогенной нагрузки (рекреация, выпас скота) наблюдается сниже-
ние жизненности ЦП. Вегетативное размножение не вносит существенного вклада 
в самоподдержание и формирование возрастной структуры ЦП вида. Перевыпас 
скота в фитоценозах с сомкнутым растительным покровом приводит к выражен-
ному снижению плотности и эффективности возобновления ЦП, их направленно-
му старению. При низкой напряженности конкуренции в фитоценозе (на щебни-
стых субстратах) перевыпас скота способствует задержке в развитии особей на 
виргинильной стадии, снижению плотности растений. В фитоценозах с разрежен-
ным растительным покровом при отсутствии антропогенной нагрузки наблюдает-
ся максимально эффективное семенное возобновление ЦП. 

Таким образом, при произрастании в условиях Центрального Кавказа G. co-
nopsea проявляет признаки SR-стратегии жизни: интенсификация процессов роста 
и эффективное поддержание плотности особей при высоком уровне межвидовой 
конкуренции с сохранением подчиненного положения в фитоценозе (фитоценоти-
ческая патиентность); интенсивное возобновление ЦП, способность захватывать 
незанятые территории с повышением средовлияния в условиях пониженного 
уровня межвидовой конкуренции (эксплерентность). Механизмы эффективной 
адаптации вида к воздействию высокой антропогенной нагрузки на растительный 
покров луговых экосистем Центрального Кавказа не выявлены. В подобных усло-
виях происходит направленное снижение организменных и популяционных инди-
каторов устойчивости G. conopsea в природе. 

Исследование проведено в рамках государственного задания Института эко-
логии горных территорий им. А. К. Темботова РАН (№ 075-00347-19-00 по теме «За-
кономерности пространственно-временной динамики луговых и лесных экосистем в 
условиях горных территорий (российский Западный и Центральный Кавказ))». 
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Abstract. We studied the variability and phytocenotic plasticity of the morphological 
characters of individuals, and the numbers, density, ontogenetic structure and vitality of 
11 coenopopulations of Gymnadenia conopsea (L.) R. Br. within the Kabardino-Balkar 
Republic in 2015–2019. The variability and plasticity of plants features provide their 
adaptation to various growing conditions and improve the morphological heterogeneity 
of coenopopulations. The dynamics of abundance, density, age structure and vitality of 
coenopopulations in the changing conditions of the environment provides information 
about life strategies of the species. Age conditions, the variability and plasticity of 
plants were studied on the basis of morphological parameters of the aboveground or-
gans without digging the plants. The studies were conducted in meadow plant commu-
nities under various conditions of anthropogenic load (recreation and grazing). The spe-
cies is characterized by medium-high phytocenotic plasticity of morphological charac-
ters (Ip = 38–68%) and high variability of morphological characters (CVх¯ср = 17.10–
33.63%) under changeable growth conditions. Intensification of growth processes in the 
individuals with the maximum increase of the coenopopulation vitality (IVC = 0.98–
1.16) was observed in the composition of undisturbed highly wet meadows; the portion 
of generative individuals increased in their ontogenetic spectra (48.6–56.5%). Under 
the anthropogenic load intensification, the vitality of coenopopulations (IVC = 0.82–
0.95) and the density of individuals decreased; the portion of virginal individuals in-
creased in their ontogenetic spectra (rubbly meadows) or coenopopulations were clearly 
aging. The rate of the seed reproduction of coenopopulations, where the density of indi-
viduals accounted for 16 ind./m2, was high on rubbly substrata with low total projective 
cover (60%). Our studies have identified the mixed type of life strategy for Gymnadenia 
conopsea with stress-tolerant and ruderal components. The ruderal-stress-tolerant life 
strategy allows the species to grow for a long time in conditions of high interspecific 
competition and anthropogenic load, spreading quickly to unoccupied territories. 
Keywords: Gymnadenia conopsea, coenopopulation, variability of characters, vitality, 
ontogenetic structure, life strategy. 
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