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Аннотация. Приведены результаты изучения некоторых аспектов популяционной биологии 
редкой орхидеи Dactylorhiza incarnata (L.) Soó на территории Республики Коми (северо-
восток Европейской России), где вид находится на северной границе своего ареала. Пред-
ставлены данные о структуре популяций, морфометрических особенностях растений и ре-
продуктивных характеристиках вида. Выявлено, что на территории региона размеры расте-
ний и количество цветков в соцветии этого вида меньше, чем в более южных частях его 
ареала. Численность популяций колеблется от 30 до 350 растений при средней плотности 
размещения от 0.7 до 3.7 особей на 1 м2. Репродуктивный успех связан с погодными усло-
виями второй декады июня (время цветения вида в регионе). Обнаружено, что размеры се-
мян D. incarnata (в среднем 0.55×0.20 мм) на северной границе меньше, чем в других частях 
ареала вида. Семенная продуктивность довольно высокая, одна коробочка содержит в сред-
нем 6.2 тыс. семян, реальная семенная продуктивность особи – 49.4 тыс. шт. Качество семян 
зависит от погодных условий – температуры во время цветения и количества осадков в мо-
мент формирования семян. Присутствие ювенильных особей во всех изученных популяциях 
свидетельствует об успешном семенном возобновлении вида на северном пределе ареала, 
несмотря на уменьшение семенной продуктивности, по сравнению с более южными его 
частями. 
Ключевые слова: орхидные, структура популяций, завязываемость плодов, репродуктив-
ный успех, семенная продуктивность, Республика Коми 
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ВВЕДЕНИЕ 
Семейство Орхидные – одно из крупнейших семейств цветковых растений, 

насчитывающее около 28000 видов (Fay, 2018),  и одно из  наиболее привлекательных, 
благодаря необычайной декоративности большинства его представителей и удиви-
тельному своеобразию биологии. Орхидные чувствительны к изменениям среды 
обитания и первыми выпадают из состава фитоценозов при любых антропогенных 
нагрузках (Swarts, Dixon, 2009; Fay et al., 2015), они являются своеобразными «ин-
дикаторами» состояния экосистем (Gale et al., 2018). Причины редкости орхидных 
связаны в основном с особенностями их биологии, такими как микосимбиотро-
физм, высокая специализация опыления, стенотопность и слабая конкурентоспо-
собность. В последнее время происходит снижение общей численности орхидей во 
всем мире (Kull, Hutchings, 2006; Ghorbani et al., 2014; Liu et al., 2015; Vogt-Schilb 
et al., 2015; Wraith, Pickering, 2019). Для успешного сохранения природных попу-
ляций этих уязвимых растений в условиях усиливающейся антропогенной транс-
формации ландшафтов необходимы всесторонние исследования их биологии и 
экологии (Fay, 2018). Особенно  актуальны  такие  работы  близ  границ ареалов 
видов, где они существуют на пределе своих биологических возможностей.  

Dactylorhiza incarnata (L.) Soó s. l. – высокополиморфный таксон (Vallius et 
al., 2008; Hedrén et al., 2009), включенный в список исчезающих растений во мно-
гих региональных красных списках Центральной Европы, России и Скандинавии 
(Вахрамеева и др., 2014; Kull et al., 2016). В последние десятилетия отмечено со-
кращение его численности во всем мире, что связано с деградацией естественных 
местообитаний. D. incarnata s. l. имеет несколько разновидностей, две из которых 
произрастают на территории Республики Коми (Кириллова и др., 2018). Объектом 
нашего исследования стала D. incarnata subsp. incarnata (L.) Soó (далее D. incar-
nata) – редкий таксон, включенный в Красные книги 30 регионов России, в том 
числе и Республики Коми.  

Целью данной работы стало изучение особенностей биологии D. incarnata на 
территории региона, где вид находится на северной границе своего ареала. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Dactylorhiza incarnata – евразиатский вид. В Республике Коми довольно ре-
док, отмечен в бассейнах рек Цильма, Кожва, Мезень, по р. Ижма и ее притокам 
(Седью, Белая Кедва, Айюва), по рекам Щугор, Подчерье, Илыч, Печора (верхнее 
течение), Вычегда, Локчим, Нившера (рис. 1). Произрастает на низинных и пере-
ходных болотах, реже – на сырых заболоченных лугах и по берегам рек. Включен 
в «Красную книгу Республики Коми» (2019) с категорией 3 – редкий вид. Цветет 
на территории региона в июне. Размножается в основном семенами. Цветы не 
имеют запаха и не содержат нектара (Lammi, Kuitunen, 1995). Опыление основано 
на немимическом обмане рабочих шмелей (Bombus sp.) (Nilsson, 1981). 

Исследования проведены в 2000 – 2018 гг. на территории Республики Коми. 
Регион расположен на северо-востоке европейской части России. Протяженность 
его с юга на север составляет 785 км, с запада на восток – 695 км. По рельефу и 
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геологическому строению восток территории относится к горному Уралу (Север-
ный, Приполярный и Полярный Урал), а остальная часть – к Русской равнине (Ти-
манский кряж, Печорская низменность, Вычегодско-Мезенская равнина). Климат 
умеренно континентальный. Лето короткое и прохладное, зима длинная и холод-
ная с устойчивым снежным покровом. 
 
Рис. 1. Распространение Dacty-
lorhiza incarnata в Республике 
Коми. Цифрами обозначены об-
следованные популяции: 1 – ок-
рестности пос. Югыдъяг, осоково-
сфагновое болото; 2 – правый 
берег р. Печора, травяно-осоково-
гипновое болото; 3 – левый берег 
р. Малый Шежым, осоково-сфаг-
новое болото; 4 – устье р. Боль-
шая Порожная, разнотравно-осо-
ково-гипновое болото; 5 – левый 
берег р. Укъю, осоково-вахтово-
сфагновое болото; 6 – правый 
берег р. Илыч, разнотравный ка-
менистый бечевник; 7 – правый 
берег р. Илыч, сырой осоковый 
бечевник; 8 – правый берег 
р. Подчерем, 500 м выше скалы 
Пачакырта, осоково-гипново-
сфагновое болото с ерником и 
горцем; 9 – правый берег р. Под-
черем, 300 м ниже о-ва Летник, 
разнотравный бечевник; 10 – пра-
вый берег р. Подчерем, напротив 
острова Кузьма-ди, разнотравно-моховый бечевник с выходами камней; 11 – правый берег 
р. Щугор, вахтово-гипново-сфагновое болото 
Fig. 1. Distribution of Dactylorhiza incarnata in the Komi Republic. Numbers indicate the popula-
tions studied: 1 – Yugyd′yag village vicinities, Carex-Sphagnum mire; 2 – right bank of the 
Pechora river, grass-Carex-Hypnum fen; 3 – left bank of the Maliy Schezhim river, Carex-
Sphagnum mire; 4 – Bolshaya Porozhnaya river mouth, grass-Carex-Hypnum fen; 5 – left bank of 
the Uk′yu river, Carex-Menyanthes-Sphagnum mire; 6 – right bank of the Ilich river, grassy pebble 
towpath; 7 – right bank of the Ilich river, wet towpath with Carex; 8 – right bank of the Podcherem 
river, 500 m upstream of the Pachakyrta rock, Polygonum-Carex-Hypnum-Sphagnum mire with 
Betula nana; 9 – right bank of the Podcherem river, 300 m downstream of the Letnik island, grass-
mossy towpath; 10 – right bank of the Podcherem river, opposite the Kuz′ma-Di island, grass-
mossy towpath with stone outcrops; 11 – right bank of the Schugor river, Menyanthes-Hypnum-
Sphagnum mire 

 
Изучено 11 популяций D. incarnata (см. рис. 1), одну из них (ЦП 2) наблюдали 

в течение ряда лет. Основная часть популяций расположена в пределах Северного 
Урала, на территории двух ООПТ – Печоро-Илычского заповедника и Националь-
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ного парка «Югыд ва», одна популяция (ЦП 1) – в долине р. Вычегда, в пределах 
отрогов Южного Тимана. При изучении популяций использовали общепринятые в 
популяционной биологии методики с учетом специфики изучения редких видов 
(Злобин и др., 2013). В пределах исследуемых сообществ были заложены трансекты 
(1×10 м2), по 3 – 5 для каждой популяции. Трансекты разбивали на учетные площад-
ки по 1 м2. На каждой учетной площадке подсчитывали число особей изучаемого 
вида, определяли онтогенетическую структуру популяций. Выделение онтогенети-
ческих состояний проводили по разработанной ранее методике (Кириллова, 2015). 
Выделяли следующие онтогенетические состояния: ювенильное (растения с одним, 
реже двумя, листьями срединной формации с 2 – 4 жилками), имматурное (растения 
с двумя листьями срединной формации с 6 – 8 жилками), взрослое вегетативное (3 
(реже 4) листа с 10 жилками), генеративное (цветущие растения). 

При изучении морфометрических особенностей растений в каждой популяции 
измерено по 30 генеративных особей. При исследовании генеративной сферы с 
каждого цветущего растения для измерений брали по два цветка из средней части 
соцветия, их фиксировали с помощью прозрачного скотча на картон, затем скани-
ровали и проводили измерения в программе Gimp 2.8. В последующем данные 
усредняли и использовали как показатели размеров частей цветка для отдельного 
растения.  

В четырех популяциях (ЦП 1, 2, 9 и 10) изучены репродуктивные характери-
стики. В августе подсчитывали количество завязавшихся плодов. Для изучения 
семян собирали коробочки со зрелыми семенами из средней части соцветия до 
начала их раскрытия. Семена просматривали при увеличении 4.5× под световым 
микроскопом МСП-2 (ЛОМО, Россия) и фотографировали цифровой видеокаме-
рой ТС-500 (ЛОМО, Россия). Измерения проводили в программе ToupView 
(ToupTek, Китай). Анализировали среднюю длину и ширину семени и зародыша, 
отношение этих показателей друг к другу, объем семени и зародыша, долю воз-
душного пространства в семени (Arditti et al., 1979; Healey et al., 1980) у 40 выпол-
ненных семян из каждой популяции в каждый год исследований (10 выборок). 
Всего измерено 400 семян. Для определения качества семян взята смесь семян из 
коробочек, отобранных с разных растений в пределах одной популяции (не менее 
600 семян с каждой популяции). Всего определено качество у 5.5 тыс. семян. Се-
мена просматривали под микроскопом, неполноценными считали семена без нор-
мально развитого зародыша. Подсчет числа семян в коробочках проведен с приме-
нением разработанной нами оригинальной методики абсолютного учета количест-
ва семян средствами программного пакета ImageJ 1.5 (Кириллова, Кириллов, 2015, 
2017) на сканированном материале в автоматическом режиме (алгоритм Find 
Maxima) с ручной корректировкой. Для каждой популяции подсчитаны семена в 
шести коробочках из средней части соцветия.  

Подготовительную обработку и анализ данных проводили в приложении Mi-
crosoft Office Excel 2010. В тексте и таблицах приведены среднее арифметическое 
(M) и стандартное отклонение (SD). Проверку на нормальность распределения вы-
борок значений морфометрических параметров растений и семян проводили с по-
мощью W-теста Шапиро – Уилка. Для сравнения выборок использовали две груп-
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пы методов: параметрические (t-критерий Стьюдента для выборок с нормальным 
распределением) и непараметрические (критерий Уилкоксона – Манна – Уитни 
для данных с отклонениями от нормального распределения). Статистические рас-
четы выполнены с помощью среды R (v.3.4.2) (R Core Team, 2020). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

Морфометрические параметры растений. В результате проведенных иссле-
дований выявлено, что средняя высота D. incarnata на территории Республики Ко-
ми составляет 26.3±4.86 см (минимальная – 13 см, максимальная – 46 см). На каж-
дое растение приходится в среднем по 3-4 листа, нижний лист 7.8±2.04 см длиной 
и 1.4±0.33 см шириной, второй снизу лист 9.5±2.03 см длиной и 1.5±0.35 см шириной. 
Соцветие 5.4±1.61 см длиной, состоит из 19.9±6.53 (минимально – 7, максимально – 
43) цветков. Прицветники 18.5±3.28 мм длиной. Наружные листочки околоцветни-
ка – ланцетные или широко ланцетные; верхний – 7.3±0.76 мм длиной, боковые 
7.9±0.82 мм длиной. Губа цветка – 6.6±0.74 мм длиной и 6.3±0.06 мм шириной. 
Шпорец – 6.5±0.78 мм длиной и 2.2±0.39 мм толщиной. Завязь 9.9±1.26 мм длиной.   

В Московской области (Вахрамеева, 2000) отмечено большее количество ли-
стьев у растений этого вида (5 – 6 шт.) и более крупные их размеры: длина нижне-
го листа – 14 – 17 см, ширина – 2.0 – 2.4 см. Для Центральной Европы приводятся 
следующие показатели: высота растений – 32.2 см, длина соцветия – 6.5 см, число 
цветков – от 23 (Kluza-Wieloch, Maciejewska-Rutkowska, 2009) до 31 – 34 (Kindl-
mann, Jersáková, 2006; Sonkoly et al., 2016). 

На территории Республики Коми D. incarnata встречается в двух типах место-
обитаний – на болотах и по сырым разнотравным берегам рек (бечевникам). Мы 
сравнили генеративные растения, произрастающие в этих типах местообитаний 
(табл. 1). Болотные растения оказались достоверно выше, с более длинными ли-
стьями, коротким, но более плотным соцветием и крупными цветками. Число 
цветков одинаково, у растений на травяных сообществах по берегам рек более 
длинное (вытянутое) и расставленное соцветие.  

 
Таблица 1. Морфометрические параметры генеративных растений Dactylorhiza incarnata в 
разных экотопах 
Table 1. Morphometric parameters of Dactylorhiza incarnata generative individuals in several 
ecotopes 

Болото /  
Fen 

Бечевник /  
Riverside Признак / Character 

n = 360 n = 120 
1 2 3 

Высота растения, см / Plant height, cm 27.07±4.70 24.07±4.72** 
Длина соцветия, см / Length of inflorescence, cm 5.02±1.24 6.66±1.97** 
Число листьев, шт. / Number of leaves, pcs. 3.48±0.63 2.98±0.29** 
Длина первого (нижнего) листа, см / Length of the first (lower) leaf, cm 8.24±1.98 6.44±1.58** 
Ширина первого листа, см / Width of the first (lower) leaf, cm 1.36±0.33 1.35±0.33 
Длина второго снизу листа, см / Length of the second leaf, cm 9.87±1.98 8.57±1.91** 
Ширина второго листа, см / Width of the second leaf, cm 1.49±0.36 1.48±0.35 
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Окончание табл. 1 
Table 1. Continuation 

1 2 3 
Число цветков, шт. / Number of flowers, pcs. 20.06±6.49 19.29±6.88 
Плотность соцветия / Inflorescence density 4.05±1.15 2.91±0.62** 
Длина губы, мм / Length of lip, mm  6.84±0.54 5.63±0.56** 
Длина верхнего лепестка наружного круга околоцветника, мм / 
Length of the upper petal of the outer circle of the perianth, mm 

7.50±0.69 6.63±0.64** 

Длина нижнего лепестка наружного круга околоцветника, мм / 
Length of the lower petal of the outer circle of the perianth, mm 

8.07±0.73 7.06±0.67** 

Длина шпорца, мм / Length of spur, mm 6.53±0.76 6.48±0.52 
Ширина шпорца, мм / Width of spur, mm 2.35±0.32 1.83±0.30** 
Ширина губы, мм / Width of lip, mm 6.57±0.91 5.34±0.61** 
Длина прицветника, мм / Length of bract, mm 19.26±3.19 15.87±2.22** 
Длина завязи, мм / Length of ovary, mm 10.28±1.17 9.16±1.12** 

Примечание. *p < 0.05, **p < 0.01.  
Note. *p < 0.05, **p < 0.01. 
 
Структура и динамика популяций. Изученные популяции насчитывают от 

30 до 350 растений, при средней плотности размещения 0.7 – 3.7 особей на 1 м2 
(табл. 2). В онтогенетических спектрах популяций D. incarnata преобладают имма-
турные или генеративные особи (см. табл. 2). Усредненный спектр всех изученных 
в регионе популяций этого вида составил: 14.6:32.6:16.8:35.9 (j:im:v:g).  

 
Таблица 2. Характеристика изученных популяций Dactylorhiza incarnata  
Table 2. Characteristics of Dactylorhiza incarnata studied populations  

Онтогенетический спектр, % / 
Ontogenetic spectrum, % Популяция /  

Population 
Год / 
Year 

Численность, шт. / 
Number, pcs. 

Плотность, шт./м2 / 
Density, spec./m2 

j im v g 
ЦП 1 / CP 1 2017 ≈ 200 3.1 26.9 47.3 18.3 7.5 

2000 0.7 25.6 30 13.3 31.1 
2001 1.0 10.6 26.5 12.9 50 
2002 1.0 12 51 14 23 
2006 1.3 30.3 31.8 12.1 25.8 
2010 0.9 8.3 30.6 13.9 47.2 
2011 1.0 0 27.5 30.0 42.5 

ЦП 2 / CP 2 

2012  

≤ 350 

0.9 8.3 27.8 8.3 55.6 
ЦП 3 / CP 3 2005  ≈ 200 3.7 33.7 38.5 13.9 13.9 
ЦП 4 / CP 4 2005  ≈ 150 1.7 11.9 29.8 10.7 47.6 
ЦП 5 / CP 5 2003  ≈ 150 1.1 14.3 51.8 10.7 23.2 
ЦП 6 / CP 6 2008  ≈ 200 3.1 27 20 14 39 
ЦП 7 / CP 7 2008  ≈ 150 1.6 18.4 46.9 2 32.7 
ЦП 8 / CP 8 2017  30 0.7 10 20 10 60 
ЦП 9 / CP 9 2017  ≈ 250 1.7 4 34 28 34 
ЦП 10 / CP 10 2017  ≈ 300 2.9 3.2 19.4 38.7 38.7 
ЦП 11 / CP 11 2015  ≈ 300 2.6 3.9 11.7 45.5 39.0 

 
За одной популяцией (ЦП 2) наблюдали в течение 2000 – 2012 гг. (см. табл. 2). 

Во все годы в онтогенетических спектрах преобладали имматурные или генера-
тивные особи, спектры были полночленными, кроме 2011 г., когда не было отме-
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чено ювенильных растений. Возможно, это связано с неблагоприятными погодны-
ми условиями начала этого вегетационного периода, первая половина мая была 
очень холодной, до 20 мая отмечены заморозки на почве и в воздухе, заморозки 
продолжались и в июне. Доля генеративных особей варьировала от 23 до 55.9%. 
Выявлено, что она связана с температурой третьей декады июня предшествующе-
го года (r =+0.89, р < 0.05). 

Репродуктивная биология. Средняя завязываемость плодов особей D. incar-
nata в регионе составила 44.2%. Данный показатель значительно варьирует по го-
дам, в ЦП 2 он изменялся от 9 до 78.4% в зависимости от года наблюдений 
(рис. 2). Завязываемость плодов не связана с количеством цветков в соцветии. Об-
наружена достоверная коррелятивная связь этого признака с погодными условия-
ми второй декады июня текущего вегетационного периода (r =+0.78, р < 0.10). 
Минимальная завязываемость плодов отмечена в 2011 г., когда средняя темпера-
тура воздуха составила 9.8°С, а наибольшая – в 2012 г. (при средней температуре 
16.8°С). 

Семена D. incarnata светло-коричневого цвета, состоят из прозрачной тесты и 
недифференцированного зародыша (рис. 3). Морфометрические характеристики 
семян этого вида на территории Республики Коми приведены в табл. 3. Их средняя 
длина в регионе составляет 0.55±0.09 мм, ширина – 0.20±0.03 мм. Индекс семени 
2.9. В Мурманской области семена этого вида более широкие 0.57×0.30 мм (индекс 
семени 1.92) (Gamarra et al., 2015). Т. Н. Виноградова с соавторами (2003), изучав-
шие изменчивость семян этого вида, приводят следующие их размеры: длина се-
мян варьирует от 0.56 (Москва) до 0.59 – 0.60 мм (Свердловская область, Мордо-
вия, Санкт-Петербург), ширина составляет 0.23 – 0.24 мм. По данным Т. В. Ники-
шиной с соавторами (2007), длина семян данного вида – 0.78 мм. А. В. Сидоров с 
соавторами (2018) для Центральной России (Ярославская область) приводят сле-
дующие размеры семян этого вида – 0.66×0.22 мм. Размеры семян этого вида в Ев-
ропе – 0.65 – 0.75×0.2 – 
0.3 мм (Bojňanský, Fargašová, 
2007) и 0.56 – 0.73×0.19 – 
0.26 мм (Gamarra et al., 2015).  

Средний размер заро-
дыша семян D. incarnata в 
Республике Коми составляет 
0.16±0.02×0.11±0.02 мм. В 
Европе и Мурманской облас-
ти он несколько крупнее – 
0.18 – 0.23×0.12 – 0.16 мм и 
0.19×0.14 мм соответственно 
(Gamarra et al., 2015). В Цен-
тральной России (Ярослав-
ская область) – 0.22×0.15 мм 
(Сидоров и др., 2018). 
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Рис. 2. Завязываемость плодов Dactylorhiza incarnata в 
Республике Коми 
Fig. 2. Fruit set of the studied populations of Dactylorhiza 
incarnata in the Komi Republic 
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В ЦП 2 морфометрические показатели семян изучали в течение нескольких лет 
(см. табл. 3). Выявлено, что объемы семян и зародышей связаны с температурой 
третьей декады августа текущего вегетационного периода (r = +0.82, р < 0.05). 
Наиболее крупные семена отмечены в 2017 г., когда температура этого периода 

составляла 16°С, наименьшие – 
в 2011 и 2015 гг. (при средней 
температуре 7.5 – 7.9°С). 

Коробочка D. incarnata в 
Республике Коми содержит в 
среднем 6217±350 семян. В 
Мурманской области, располо-
женной севернее исследуемого 
региона, где также проходит 
северная граница ареала вида, 
этот показатель еще ниже – 
5099 шт. (Блинова, 2009 а). Для 
более южных частей ареала вида 
приводится большее число се-
мян в коробочке – 7076 – 
7270 шт. (Хомутовский, 2011; 
Nazarov, 1998; Sonkoly et al., 
2016). 

 
Таблица 3. Морфометрическая характеристика семян Dactylorhiza incarnata в Республике Коми 
Table 3. Morphometric characteristics of Dactylorhiza incarnata seeds in the Komi Republic 

Семя / Seed 
Популяция /  
Population 

Год / 
Year Длина, мм / 

Length, mm 
Ширина, мм / 

Width, mm 
Индекс семени /

Seed index 
Объем ×10-3, мм3 / 
Volume×10-3, mm3

Доля неполно-
ценных семян, 

% / Percentage of 
defective seeds 

1 2 3 4 5 6 7 
ЦП 1 / CP 1 2017 0.54±0.05 0.19±0.02 2.94±2.14 4.99±0.01 1.3 

2011 0.49±0.05 0.19±0.02 2.58±0.49 4.82±0.01 12.2 
2012 0.61±0.07 0.20±0.03 3.16±0.62 6.31±0.01 15.8 
2014 0.60±0.07 0.18±0.03 3.32±0.62 5.45±0.01 14.9 
2015 0.46±0.06 0.17±0.03 2.74±0.69 3.67±0.01 - 
2016 0.52±0.08 0.20±0.03 2.68±0.55 5.71±0.01 12.9 
2017 0.67±0.08 0.20±0.02 3.42±0.56 7.09±0.01 24.3 

ЦП 2 / CP 2 

2018 0.54±0.06 0.20±0.03 2.81±0.58 5.73±0.01 5.9 
ЦП 9 / CP 9 2017 0.54±0.06 0.21±0.03 2.64±0.48 6.37±0.01 4.2 
ЦП 10 / CP 10 2017 0.53±0.06 0.22±0.03 2.49±0.47 6.62±0.01 4.6 

Зародыш / Embryo 

Популяция / 
Population 

Год / 
Year Длина, мм / 

Length, mm 
Ширина, мм / 

Width, mm 

Индекс  
зародыша / 
Seed index 

Объем ×10-3, мм3 /
Volume×10-3, mm3

Доля пустого 
воздушного 
пространства  
в семени, % / 

Portion of empty 
air space in the 

seed, % 
ЦП 1 / CP 1 2017 0.14±0.01 0.08±0.01 1.66±0.25 0.50±0.01 89.4±3.56 

 

                            à / a                                         б / b 
 
Рис. 3. Семена Dactylorhiza incarnata с Республики 
Коми: а – нормальные семена, б – неполноценные 
Fig. 3. Seeds of Dactylorhiza incarnata in the Komi 
Republic: a – normal seeds, b – defective seeds 
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Окончание табл. 3 
Table 3. Continuation 

1 2 3 4 5 6 7 
2011 0.15±0.02 0.10±0.01 1.63±0.28 0.75±0.01 83.6±5.84 
2012 0.16±0.02 0.10±0.01 1.57±0.18 0.93±0.01 82.9±9.70 
2014 0.17±0.02 0.10±0.01 1.72±0.22 0.88±0.01 82.1±8.62 
2015 0.18±0.02 0.11±0.01 1.77±0.27 1.10±0.01 67.9±12.7 
2016 0.15±0.01 0.10±0.01 1.52±0.16 0.85±0.01 84.0±4.88 
2017 0.19±0.03 0.12±0.02 1.56±0.16 1.68±0.01 75.3±13.2 

ЦП 2 / CP 2 

2018 0.16±0.02 0.11±0.01 1.41±0.17 1.03±0.01 80.5±7.05 
ЦП 9 / CP 9 2017 0.16±0.01 0.11±0.01 1.46±0.16 1.09±0.01 81.1±7.51 
ЦП 10 / CP 10 2017 0.17±0.02 0.12±0.01 1.37±0.15 1.30±0.01 79.1±7.98 

 
Число семян в коробочке варьирует среди изученных популяций от 3649 до 

8252 шт. (табл. 4). Наибольшее их количество отмечено в ЦП 1 (самой южной из 
исследуемых популяций). В ЦП 2 семенная продуктивность была исследована в 
течение трех лет, она варьировала в зависимости от года наблюдений в два раза. 
Максимальный показатель отмечен в 2011 г., который отличался наибольшей 
суммой активных температур (>10°С) вегетационного периода (1859). Число се-
мян в ЦП 2 коррелирует с их размерами, чем больше семян образуется в коробоч-
ке, тем мельче их размеры. Так, в 2011 г. отмечен самый маленький объем семян 
(4.8×10-3 мм3) при максимальном их количестве, а в 2017 г. – наибольший объем 
семян (7.1×10-3 мм3) при их минимальном числе (см. табл. 3, 4). 

 
Таблица 4. Семенная продуктивность Dactylorhiza incarnata в Республике Коми 
Table 4. Seed productivity of Dactylorhiza incarnata in the Komi Republic 

Число семян в плоде, шт. / 
Number of seeds in one 

fruit, pcs. Популяция / 
Population 

Год / 
Year cредн. / 

mean min max 

ЧПС 
в плоде, шт. / 

NSE, pcs. 

УПСП 
особи, шт. / 
CPSP, pcs. 

УРСП 
особи, шт. / 
CRSP, pcs. 

РСП  
особи шт. / 
RSP, pcs.  

Урожай 
семян, шт./м2 /  

Seed yield, 
pcs./m2 

ЦП 1 / CP 1 2017 8252 4656 10930 8145 171642 111395 109947 25288 
2011 7513 5964 10129 6596 243421 21908 19235 8271 
2017 3649 2671 4548 2762 83562 20556 15561 7781 

ЦП 2 / CP 2 

2018 5990 4764 7163 5637 91647 39500 37169 – 
ЦП 9 / CP 9 2017 6602 4428 8457 6325 120817 56301 53936 34519 
ЦП 10 / CP 10 2017 5302 4656 10930 5058 125127 63690 60760 79596 

Примечание. ЧПС – число полноценных семян; УПСП – условно-потенциальная се-
менная продуктивность (число семян в коробочке × число цветков на растении (среднее для 
популяции)); УРСП – условно-реальная семенная продуктивность (число семян в коробочке 
× число цветков на растении × процент плодозавязываемости/100); РСП – реальная семен-
ная продуктивность (число полноценных семян в коробочке × число цветков на растении × 
процент плодозавязываемости/100). 

Note. NSE – Average number of the seeds with embryo per fruit; CPSP – Conditionally po-
tential seed production (average number of seeds in one fruit × average number of flowers per 
plant); CRSP – Conditionally real seed production (average number of seeds in one fruit × average 
number of flowers per plant × fruit set/100); RSP – Real seed production (average number of seed 
with embryo in the fruit × average number of flowers per plant × fruit set/100). 
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Часть семян в коробочках – неполноценная (см. рис. 3, б), средняя доля таких 
семян в изученных нами популяциях составила 10.7%. Для Центральной России 
приведено чуть меньшее количество неполноценных семян в коробочках этого 
вида – 7% (Сидоров и др., 2018). Минимальный показатель отмечен нами на Юж-
ном Тимане (ЦП 1), на Северном Урале (ЦП 2, 9 и 10) качество семян ниже (см. 
табл. 3). Количество неполноценных семян варьирует и в зависимости от года ис-
следования, в ЦП 2 в разные годы наблюдений оно составляло от 5.9 до 24.3% (см. 
табл. 3). Выявлено, что оно связано с температурой третьей декады июня (r = -0.84, 
р < 0.05) и осадками третьей декады июля (r = +0.98, р < 0.05).  

Реальная семенная продуктивность коробочки D. incarnata на северной гра-
нице ареала – 5754 шт., в Центральной России этот показатель, по данным разных 
авторов, составляет от 4446 семян – в Ярославской области (Сидоров и др., 2018) 
до 7128 – в Тверской области (Хомутовский, 2011). 

Условно-реальная семенная продуктивность особи (число семян на генера-
тивный побег) составляет на северной границе ареала D. incarnata – 52225 шт. В 
Мурманской области на один генеративный побег приходится чуть меньшее коли-
чество семян – 45891 семян (Блинова, 2009 а). В Центральной Европе этот показа-
тель выше – 178710 шт. (Sonkoly et al., 2016) за счет большего числа цветков в со-
цветии и высокой плодозавязываемости. 

Реальная семенная продуктивность генеративного растения (с учетом того, 
что часть семян в плоде – неполноценная) составила 49435 семян. На Южном 
Урале реальная семенная продуктивность генеративного растения D. incarnata – 
69930 шт. (Кривошеев и др., 2014), в Ярославской области – 56401 шт. (Сидоров и 
др., 2018). 

Урожай семян в изученных популяциях составил 7.8 – 79.6 тыс. семян на 1 м2 
(см. табл. 4). Этот показатель определяется, наравне с эффективностью опыления 
и семенной продуктивностью, также количеством генеративных особей в популя-
ции. Максимальное количество семян на квадратный метр приходится на ЦП 10 
(см. табл. 4), где отмечена наибольшая плотность генеративных растений на 1 м2 
(1.3), тогда как в других популяциях она составила 0.2 – 0.6 экз. на 1 м2. 

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

Географический ареал видов определяется большей частью климатом, а се-
верная граница ограничена низкими температурами (Woodward, 1990). Считается, 
что уровни экологического стресса возрастают от центра ареала к периферии в 
результате снижения благоприятности окружающей среды (Hall et al., 1992). Про-
гнозируемым следствием этого является уменьшение энергии, доступной для рос-
та и размножения, приближающееся к границе ареала, и, следовательно, уменьше-
ние размера особей, численности популяций и семенной продуктивности (Brown, 
1984; Lawton, 1993; Sagarin, Gaines, 2002; Jump, Woodward, 2003). Наши исследо-
вания также показали, что размеры растений и количество цветков у D. incarnata 
на северной границе ареала меньше, чем в более южных его частях.  

В Республике Коми популяции D. incarnata встречаются в двух основных ти-
пах местообитаний – на осоково-сфагновых болотах и по сырым разнотравным 
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берегам рек. На болотах из-за более плотного окружения соседних растений сте-
пень затенения особей данного вида больше, а влажность субстрата выше, чем в 
береговых сообществах (бечевниках). Сравнение морфометрических особенностей 
особей в двух группах местообитаний показало, что на болотах особи крупнее как 
по высоте побегов, так и по длине листьев (см. табл. 1), что может быть признаком 
синдрома избегания тени (Smith, Whitelam, 1997). Результаты работы Janeckova et 
al. (2006) показали, что затенение генеративных особей другого вида этого рода 
(Dactylorhiza majalis) также вызывает удлинение их стеблей, подобный эффект 
описан и Schrautzer et al. (2011) для D. incarnata. 

Число цветков у растений, произрастающих в разных типах местообитаний, 
одинаково, а их размеры крупнее в болотных популяциях. D. incarnata – безнек-
тарный вид с обманной стратегией опыления. В отсутствие нектара визуальное 
изображение может быть наиболее важным компонентом притяжения насекомых 
(Kindlmann, Jersáková, 2006). По-видимому, в густой растительности на болотах 
крупные цветы служат для более эффективного привлечения насекомых-
опылителей. 

Изученные нами популяции D. incarnata в Республике Коми насчитывают до 
350 особей при средней плотности размещения 0.7 – 3.7 особей на 1 м2. Популя-
ции, численностью от нескольких десятков до нескольких сотен растений, со 
средней плотностью в 1 – 5 особей на 1 м2, свойственны этому виду по всему ареа-
лу (Вахрамеева, 2000; Блинова, 2009 б). Это соответствует ряду исследований по 
другим видам (Herlihy, Eckert, 2005; Samis, Eckert, 2007), которые также не обна-
ружили различий в численности и плотности растений в центре ареала и на его 
границах. 

Усредненный онтогенетический спектр изученных популяций D. incarnata 
соответствует базовому спектру вида (Вахрамеева и др., 2014), отличается лишь 
несколько повышенной долей имматурных особей (32.6 вместо 22%), что может 
быть связано с задержкой в онтогенезе, обусловленной нахождением растений на 
пределе своего ареала. В целом, онтогенетическая структура популяций этого вида 
в разных частях ареала похожа (Вахрамеева, 2000). 

Завязываемость плодов D. incarnata на северной границе ареала в Республике 
Коми (44.2%) ниже, чем в более южных его частях, где она варьирует от 57 до 
96.6% (Вахрамеева, 2000; Хомутовский, 2011; Sonkoly et al., 2016). Это, вероятно, 
связано с недостатком опылителей или низкой их активностью на севере. Однако в 
Мурманской области, расположенной севернее исследуемого региона, этот вид 
отличается постоянным высоким уровнем завязывания плодов (от 70 до 100%), что 
может указывать на его переход к автогамии (Блинова, 2008).  

Репродуктивный успех вида в регионе не связан с количеством цветков в со-
цветии, что подтверждается и результатами других исследователей (Mattila, 
Kuitunen, 2000). Выявлено, что успешность опыления D. incarnata в Республике 
Коми зависит от погодных условий во время его цветения (вторая декада июня). 

Наши исследования показали, что D. incarnata в регионе образует меньшее 
число семян в коробочке и на растение, чем в более южных частях его ареала, при 
этом объем семян и зародышей меньше, чем в центре ареала вида. Эта закономер-
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ность описана и другими исследователями (Pigott, Huntley, 1981; García et al., 2000; 
Dorken, Eckert, 2001; Jump, Woodward, 2003), многие виды демонстрируют спад 
семенной продуктивности с удалением от центра ареала, в том числе и орхидные 
(Кириллова, Кириллов, 2020).  

В литературе есть сведения о том, что у ряда видов растений, в том числе и 
орхидных существует «плата за репродукцию» («cost of reproduction») (Snow, 
Whigham, 1989; Obeso, 2002). Подобный эффект был обнаружен и у D. incarnata 
(Блинова, 2009 а; Tamm, 1972;). Многолетний мониторинг в Мурманской области 
позволил утверждать, что популяциям этого вида присущи черты поведения моно-
карпических растений (Блинова, 2009 а). Возможно, в Республике Коми, где вид 
находится на северной границе ареала, в условиях ограниченности ресурсов виду 
не выгодно образовывать большое количество плодов и семян. 

На примере одной популяции (ЦП 2), обследованной в течение ряда лет, вы-
явлена интересная закономерность: чем меньше семян образуется в коробочке, тем 
они крупнее. Компромисс между размерами семян и их количеством обычен среди 
растений и может рассматриваться как неизбежное ограничение, обусловленное 
тем, что растение имеет ограниченное количество ресурсов для размножения 
(Eriksson, Kainulainen, 2011). Вероятно, при образовании большего числа семян у 
растения не остается ресурсов для формирования крупных семян.  

Часть сформировавшихся семян к моменту диссеминации из-за отсутствия или 
недоразвития зародыша могут быть нежизнеспособными (см. рис. 3, б). Неполно-
ценность семян орхидных связывают с недостаточностью опыления, нехваткой ре-
сурсов, повреждением фитофагами и болезнями и аномалиями в строении и разви-
тии зародыша (Андронова, 2011). Выявлено, что на число неполноценных семян 
влияют погодные условия: чем холоднее погода во время цветения D. incarnata и 
чем больше количество осадков в момент формирования семян, тем ниже их каче-
ство.  

По наблюдениям П. В. Куликова и Е. Г. Филиппова (1991), семена D. incarna-
ta отличаются низкой всхожестью. Кроме того, этот вид не образует банка семян, 
так как семена выживают в почве всего несколько недель (Pritchard, Seaton, 1993). 
Сочетание этих факторов делают его зависимым от большого количества семян и 
наличия подходящих мест (условий) для их прорастания. Для видов рода Dactylor-
hiza характерны «волны возобновления» – значительные колебания численности 
ювенильных растений в популяциях (Вахрамеева и др., 1987), причиной которых 
является чередование благоприятных и неблагоприятных периодов для выживания 
протокормов в почве. Данный эффект мы наблюдали и на примере ЦП 2, доля 
ювенильных особей в которой за время исследований изменялась от 0 до 30%. 

Конечным показателем успешности репродуктивного процесса является ко-
личество появившихся молодых ювенильных растений (Злобин и др., 2013). При-
сутствие ювенильных особей во всех изученных нами популяциях свидетельствует 
об успешном семенном возобновлении этого вида на северном пределе ареала, 
несмотря на уменьшение семенной продуктивности, по сравнению с более южны-
ми его частями. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Наши исследования показали, что Dactylorhiza incarnata в Республике Коми 

образует популяции численностью до 350 особей, со средней плотностью разме-
щения – 0.7 – 3.7 растений на 1 м2. На исследуемой территории, где вид находится 
на северной границе своего ареала, происходит миниатюризация растений и спад 
семенной продуктивности по сравнению с более южными популяциями. На ре-
продуктивный успех D. incarnata влияет температура второй декады июня, на ко-
торую приходится фаза цветения вида в регионе. Одна коробочка содержит в 
среднем 6.2 тыс. семян, реальная семенная продуктивность растения – 49.4 тыс. 
семян, урожай семян составляет от 7.8 до 79.6 тыс. шт./м2. Присутствие достаточ-
ного количества ювенильных растений в популяциях вида в регионе указывает на 
благоприятные условия для его семенного возобновления на данной территории. 
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Abstract. The results of the study of the population biology of the rare orchid Dactylorhiza incar-
nata (L.) Soó on the territory of the Komi Republic (north-east of European Russia), where the 
species is located on the northern border of its range, are presented. Data on the population struc-
ture, morphometric features of plants, and reproductive characteristics of the species are given. It 
was found that the size of plants and the number of flowers in the inflorescence of this species in 
the region is lower than in the more southern parts of its range. The populations size ranges from 
30 to 350 individuals with their average density of 0.7–3.7 per 1 m2, and it is common for this spe-
cies in other parts of its distribution area. Reproductive success is associated with the weather of 
the second decade of June because the flowering time of the species in the region happens in this 
time. It was found that the seed size of D. incarnata (0.55×0.20 mm) on its northern border is 
smaller than in other parts of the range. The seed productivity is rather high: one fruit contains an 
average of 6.2 thousands of seeds and one individual could produce about 49.4 thousands of seeds. 
Temperature during flowering time and precipitation during seed ripening may affect seed quality. 
The presence of juvenile individuals (%) in all the studied populations shows seed recruitment in 
populations of this species at the northern limit of the range, despite a lower seed set in compari-
son with southern populations. 
Keywords: Orchidaceae, population structure, fruit set, reproductive success, seed productivity, 
Komi Republic 
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