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Состояние ценопопуляций и изменчивость Neotinea tridentata (Orchidaceae)  
в условиях антропогенной нагрузки на луговые экосистемы 
Центрального Кавказа

В 2015—2019 гг. на территории Кабардино-Балкарской Республики изучены изменчивость морфо-
логических признаков особей, возрастная структура и жизненность девяти ценопопуляций Neotinea tri-
dentata. Исследования проведены в луговых фитоценозах при разном режиме антропогенной нагрузки 
(выпас скота). Для вида характерен средний уровень пластичности (Ip = 20—57%) и высокая изменчи-
вость (CVх¯ср в среднем 22,90%) морфологических признаков при изменении условий произрастания.  
В составе ненарушенных лугов наблюдается интенсификация ростовых процессов особей с максималь-
ным повышением жизненности ценопопуляций (IVC = 1,06—1,16). При доле генеративных особей в воз-
растных спектрах 64—74,9% отмечено слабое семенное возобновление и низкая плотность ценопопу-
ляций (0,03—0,11 особ./м2). Усиление антропогенного воздействия приводит к снижению жизненности 
ценопопуляций (IVC = 0,83—0,96), накоплению в возрастных спектрах виргинильных особей (28,7—
34,4%), повышению плотности растений (0,18—0,76 особ./м2). На ненарушенных лесных полянах с низ-
ким проективным покрытием травостоя высока интенсивность семенного возобновления ценопопуляций, 
плотность особей в которых достигает 4—5 особ./м2.

Ключевые слова: Neotinea tridentata, ценопопуляция, изменчивость признаков, виталитет, возрастная 
структура, стратегия жизни.

Введение. Фундаментальные комплексные исследования эколого-биологических 
особенностей редких видов растений позволяют выявить уровень их адаптивной пла-
стичности и составляют оценку современного состояния популяций, в том числе при 
стрессовых воздействиях антропогенного фактора. Одними из наиболее уязвимых эле-
ментов мировой флоры являются виды семейства Orchidaceae Juss со специфичной био-
логией и узкой экологической валентностью, нередко подверженные антропогенной на-
грузке в форме заготовки в качестве лекарственного сырья, сбора коллекционерами и на 
букеты, нарушения мест произрастания [1; 10; 12; 15—17].

Редким видом флоры Кабардино-Балкарской Республики (Кабардино-Балкарии, КБР) 
является ятрышник трехзубчатый Neotinea tridentata (Scop.) R. M. Bateman, Pridgeon & 
M. W. Chase, один из 22 видов орхидных, включенных в последнее издание региональной 
Красной книги [8]. Это средиземноморский вид, представитель тубероидных орхидных, 
ксеромезофит с узкой экологической валентностью, предпочитающий открытые место-
обитания [10]. В Кабардино-Балкарии произрастает на высоте 700—1400 м над ур. м. 
на лугах и лесных полянах [14], нередко подверженных выпасу скота и вытаптыванию 
при рекреации. При этом в Красной книге КБР в силу малой изученности виду присвоен 
не определенный статус. Исследование изменчивости морфологических признаков, воз-
растной структуры и жизненности ценопопуляций (ЦП) N. tridentata в различных усло-
виях произрастания позволит дать объективную оценку их состояния в природе, обосно-
вать категорию редкости и необходимый режим охраны вида.

Таким образом, цель данной работы — изучить изменчивость морфологических при-
знаков особей, жизненность и возрастную структуру ценопопуляций N. tridentata при 
произрастании в различных по степени антропогенной нагрузки луговых фитоценозах 
Центрального Кавказа (в границах Кабардино-Балкарской Республики).
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Материалы и методы. Исследования проведены в луговых фитоценозах Кабар-
дино-Балкарской Республики, занимающей центральную часть северного макросклона 
Большого Кавказа. Как и для всего Центрального Кавказа, климатические особенности 
республики во многом определяются преобладанием горных форм рельефа, большими 
перепадами высот (200—5600 м над ур. м. и более), а также поступлением западных 
воздушных масс со стороны Атлантики. Климат района исследований умеренно кон-
тинентальный, сравнительно холодный и влажный. Местообитания N. tridentata вы-
явлены на высоте 950—1600 м над ур. м. в долинах рек Баксан, Чегем, Черек, Малка и 
Псыгансу, а также в окр. оз. Гижгит (Былымская аридная котловина). Наиболее распро-
страненным типом растительности региона в данном диапазоне высот является луго-
вая, в частности мезофильные и остепненные луга. Последние наибольшее распростра-
нение получают в условиях цепи аридных котловин (Былымская, Верхне-Чегемская, 
Верхне-Балкарская).

В период 2015—2019 гг. изучены девять ЦП вида на склонах крутизной 5—25° 
(табл. 1): ненарушенные остепненные и мезофильные луга с высоким общим проектив-
ным покрытием травостоя (ОПП 95—100%) (ЦП2 — окр. оз. Гижгит, ЦП3 — урочище 
Челмаз, ЦП5 — верховья Суканского ущелья); лесные опушки с естественно разрежен-
ным травостоем (ОПП 80%) (ЦП1 — окр. сел. Нижний Чегем, ЦП4 — окр. сел. Бабугент); 
выпасаемые луга (ЦП6—ЦП9 — окр. сел. Кичмалка, Каменномостское, Хушто-Сырт, 
Кенделен).

Таблица 1
Характеристика субальпийских луговых фитоценозов Центрального Кавказа с произрастанием  

Neotinea tridentata

ЦП Год
Координаты

с.ш.
в.д.

Фитоценозы, нарушение Высота над 
ур. м., м

Проективное 
покрытие

травостоя, %

Высота 
травостоя, см

1 2015 43.500353 
43.320945

Ненарушенный 
остепненный луг 980 80 15

2 2019 43.466022 
42.981717

Ненарушенный 
остепненный луг 1400 100 25

3 2019 43.335412 
42.834401

Ненарушенный 
мезофильный луг 1500 95 30

4 2017 43.292986 
43.499375

Ненарушенный 
остепненный луг 880 80 20

5 2018 43.102818 
43.544507

Ненарушенный 
мезофильный луг 1600 100 25

6 2018 43.794641 
42.888598

Выпасаемый остепненный 
луг 1150 80 10

7 2018 43.741050 
43.050329

Выпасаемый остепненный 
луг 950 85 7

8 2018 43.435212 
43.251781

Вытаптываемый 
остепненный луг 1100 80 15

9 2019 43.597584 
43.114796

Выпасаемый мезофильный 
луг 1000 85 15

Примечание. ЦП — ценопопуляции (1—9).

Возрастные состояния N. tridentata выделены по общепринятой методике [11; 13] на 
основе морфологических признаков надземных органов растений (исследования прове-
дены без выкапывания особей). Исследования ежегодно проводили с середины по конец 
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мая, в период максимального развития габитуса генеративных особей N. tridentata, что 
в некоторой степени нивелирует отсутствие данных по влиянию погодных условий ве-
гетационных периодов. Онтогенетические спектры и демографические параметры ЦП 
изучали на учетных площадках (20 штук по 1 м2 в каждой ЦП). Возрастную структуру 
ЦП анализировали по критерию «∆-ω» Л. А. Животовского [2] с использованием индек-
са восстановления Iв Л. А. Жуковой [3]. Оценка жизненности ЦП дана по индексу IVC 
[6]. При определении виталитета ЦП и изменчивости признаков растений анализировали  
11 морфологических параметров 30 средневозрастных генеративных особей в каждой 
ЦП: высота побега и диаметр его основания, см; длина и ширина нижнего и верхнего ли-
стьев, см; диаметр цветоноса, см; высота и диаметр соцветия, см; число цветков в соцве-
тии и число листьев на побеге, шт. В качестве показателей изменчивости использовали 
фитоценотическую пластичность (Ip), индивидуальную и внутривидовую изменчивость 
(CVср и CVх¯ср, %) признаков растений [5; 7]. Уровни варьирования приняты по Г. Н. 
Зайцеву [4]: CV > 20% — высокий, CV < 10% — низкий, CV = 11—20% — средний. Пер-
вичный материал обработан с использованием пакетов программ Statistica 10, MS Excel.

Результаты и обсуждение. В условиях Центрального Кавказа N. tridentata обладает 
средним уровнем фитоценотической пластичности признаков Ip (в среднем 0,44%), отра-
жающей изменение средних значений морфологических параметров в разных условиях 
произрастания и являющейся индикатором адаптивности растений (табл. 2). Наименее 
пластичными для вида являются высота, диаметр соцветия и число листьев на побеге с 
показателем Ip менее 30%.

Таблица 2
Фитоценотическая пластичность морфопризнаков Neotinea tridentata

ЦП
Средние значения морфологических признаков, см

I II III IV V VI VII VIII IX X XI
1 30,65 0,44 12,64 2,56 3,75 1,26 3,44 3,52 0,36 5,30 43,97
2 24,80 0,37 10,93 2,21 3,18 1,08 3,24 3,30 0,31 5,10 34,97
3 33,79 0,45 15,86 3,08 4,52 1,37 3,47 3,56 0,38 5,60 52,70
4 28,00 0,40 12,66 2,36 3,77 1,20 3,36 3,37 0,34 5,37 42,90
5 26,55 0,40 12,88 2,79 3,76 1,21 3,36 3,30 0,34 5,40 45,00
6 18,17 0,31 8,66 1,90 2,82 0,84 3,08 3,18 0,26 4,87 28,70
7 16,05 0,26 8,01 1,75 2,53 0,72 2,90 2,97 0,20 4,27 23,00
8 14,45 0,23 7,49 1,64 2,36 0,64 2,79 2,83 0,19 4,03 23,00
9 21,66 0,31 9,05 2,08 2,89 0,97 3,12 3,21 0,25 4,80 30,07
Ip 0,57 0,49 0,53 0,47 0,48 0,53 0,20 0,21 0,50 0,28 0,56

Примечание. ЦП — ценопопуляции (1—9); I—XI — порядковый номер признака: высота побега и 
диаметр его основания (I и II, см), длина и ширина нижнего (III и IV, см) и верхнего (V и VI, см) листьев, 
высота и диаметр соцветия (VII и VIII, см), диаметр цветоноса (IX, см), число листьев (X, шт.), число цвет-
ков в соцветии (XI, шт.); Ip — показатель фитоценотической пластичности признака.

Общая индивидуальная изменчивость биометрических параметров N. tridentata, ха-
рактеризующая морфологическую гетерогенность ЦП, имеет средний уровень варьиро-
вания, за исключением высоты и диаметра соцветия со значениями CVср < 10% (табл. 3). 
Межпопуляционная изменчивость, характеризующая габитуальные отличия растений 
разных ЦП, напротив, в основном имеет высокий уровень (CVх¯ср > 20%).

Соотношение значений CVср < CVх¯ср морфологических параметров N. tridentata 
также свидетельствует об их высокой вариабельности в разных условиях произрастания 
и целесообразности использования в качестве индикаторов соответствия среды эколо-
го-биологическим требованиям вида.
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Таблица 3
Коэффициенты изменчивости морфологических признаков Neotinea tridentata

ЦП
CV, %

I II III IV V VI VII VIII IX X XI
1 9,52 11,28 12,76 11,15 12,84 11,45 8,11 12,91 13,23 12,29 16,01
2 13,21 12,74 14,33 12,31 15,98 13,08 8,06 6,73 14,62 11,91 17,38
3 8,44 10,18 9,90 9,45 10,29 9,35 6,95 12,71 11,81 8,90 12,56
4 11,26 11,41 13,48 11,32 13,42 11,07 7,58 6,31 14,17 11,46 16,14
5 12,72 11,85 11,99 12,25 14,25 10,84 7,63 13,89 14,62 12,49 16,09
6 17,24 12,94 14,61 15,69 16,22 20,92 7,74 7,10 14,09 10,43 19,44
7 18,00 12,99 13,28 14,94 12,75 21,37 7,38 6,63 17,77 10,54 22,11
8 18,70 10,72 13,22 15,06 11,89 22,34 8,26 7,67 13,64 4,53 22,11
9 12,81 10,89 15,00 13,34 14,63 13,96 8,65 7,93 12,10 12,71 15,43

CVср, % 13,54 11,67 13,17 12,83 13,59 14,93 7,82 9,10 14,01 10,58 17,47
CVх¯ср, % 29,30 23,83 27,53 23,63 24,38 27,04 10,47 11,87 26,56 14,91 32,40

Примечание. ЦП — ценопопуляции (1—9); I—XI — порядковый номер признака (см. табл. 2); CVср, 
% — внутрипопуляционная (индивидуальная) изменчивость признака; CVх¯ср, % — межпопуляционная 
(внутривидовая) изменчивость признака.

Эколого-ценотический градиент, характеризующий степень благоприятствования  
условий среды росту и развитию растений, формирует следующий ряд ЦП: ЦП3  
(IVC = 1,16) — ЦП1 (1,13) — ЦП4 (1,11) — ЦП5 (1,10) — ЦП2 (1,06) — ЦП9 (0,96) — 
ЦП6 (0,92) — ЦП7 (0,88) — ЦП8 (0,83). Наиболее приближенные к оптимальным для 
роста и развития N. tridentata условия складываются в ненарушенных луговых фитоце-
нозах (ЦП1—5 со значениями IVC = 1,06—1,16). Перевыпас скота приводит к угнетению 
роста и развития особей в ЦП6—ЦП9 (IVC = 0,83—0,96). Данный вывод подтверждают 
результаты однофакторного дисперсионного анализа (ANOVA), показавшие, что средние 
значения всех анализируемых морфологических параметров растений достоверно разли-
чаются в ЦП двух независимых групп (ЦП1—ЦП5 и ЦП6—ЦП9) (табл. 4).

Таблица 4
Результаты однофакторного дисперсионного анализа морфологических признаков 

Neotinea tridentata двух независимых групп

Параметры SS
Effect

df
Effect

MS
Effect

SS
Error

df
Error

MS
Error F p

Высота побега, см 277,54 1 277,54 79,15 7 11,31 24,55 0,002
Диаметр основания побега, см 0,04 1 0,04 0,01 7 0,00 31,42 0,001
Длина нижнего листа, см 48,91 1 48,91 14,16 7 2,02 24,19 0,002
Ширина нижнего листа, см 1,28 1 1,28 0,59 7 0,08 15,20 0,006
Длина верхнего листа, см 2,92 1 2,92 1,09 7 0,16 18,70 0,003
Ширина верхнего листа, см 0,41 1 0,41 0,11 7 0,02 27,22 0,001
Высота соцветия, см 0,36 1 0,36 0,10 7 0,01 24,16 0,002
Диаметр соцветия, см 0,29 1 0,29 0,16 7 0,02 12,96 0,009
Диаметр цветоноса, см 0,03 1 0,03 0,01 7 0,00 35,47 0,001
Число листьев, шт. 1,65 1 1,65 0,63 7 0,09 18,30 0,004
Число цветков в соцветии, шт. 697,42 1 697,42 201,11 7 28,73 24,28 0,002

Примечание. SS Effect — сумма квадратов значений параметра, df Effect — число степеней свободы, 
MS Effect — средний квадрат значений параметра, SS Error — сумма квадратов ошибки, df Error — число 
степеней свободы ошибки, MS Error — средний квадрат ошибки, F — критерий Фишера, p — вероятность 
нулевой гипотезы; все указанные в таблице значения достоверны при уровне значимости p < 0,05.



Электронный научный журнал (Online). ISSN 2303-9922. http://www.vestospu.ru

ВЕСТНИК ОРЕНБУРГСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО ПЕДАГОГИЧЕСКОГО УНИВЕРСИТЕТА

2020. № 3 (35)100

03
.0

0.
00

 Б
И

О
ЛО

ГИ
ЧЕ

СК
И

Е 
НА

УК
И

 

В большом жизненном цикле N. tridentata выделены шесть возрастных состояний: 
ювенильные (j), имматурные (im), виргинильные (v), молодые, средневозрастные и ста-
рые генеративные (g1, g2, g3) растения. Численность протокормов с подземным образом 
жизни не изучали, особи постгенеративного периода в исследованных ЦП не выявлены. 
Для вида отмечены редкие случаи вегетативного размножения в генеративном периоде 
с образованием одновозрастного или омоложенного до виргинильного состояния дочер-
него растения, что определяет преимущественно семенной способ возобновления ЦП, 
характерный и для других видов тубероидных орхидных [9].

Базовый возрастной спектр N. tridentata, позволяющий выделить общие закономер-
ности, повторяющиеся в возрастной структуре отдельных ЦП, правосторонний. Харак-
теризуется пиком на генеративной группе (47,97%) и повышающейся долей особей в 
каждой последующей возрастной группе прегенеративного периода: 9,17% ювенильных, 
17,69% имматурных, 25,17% виргинильных растений. Соответственно, несмотря на раз-
личия в условиях произрастания конкретных ЦП, для N. tridentata в целом характерно 
стабильное семенное возобновление.

В то же время особенности возрастной структуры отдельных ЦП вида в значительной 
степени определяются интенсивностью антропогенной нагрузки и уровнем межвидовой 
конкуренции в фитоценозе, косвенным показателем которого является общее проектив-
ное покрытие травостоя (ОПП, %). Так, на ненарушенных лугах с высокой напряженно-
стью конкурентных отношений в возрастных спектрах зрелых ЦП2, ЦП3, ЦП5 отмечена 
максимальная доля особей генеративного периода (64—74,9%) (рис. 1) при низких по-
казателях эффективности семенного возобновления (Iв всего 0,002—0,016) и плотности 
растений (0,03—0,11 особ./м2) (табл. 5). Вероятно, это обусловлено угнетением молодых 
особей N. tridentata более конкурентоспособными растениями сопутствующих видов.
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Рис. 1. Возрастные спектры ценопопуляций Neotinea tridentata. j — ювенильные, im — имматурные, 
v — виргинильные, g — генеративные растения. По оси x — номера ценопопуляций; по оси y — доля 

возрастной группы в спектре

При интенсивном выпасе скота на лугах с относительно разреженным травостоем 
(ОПП 80—85%) отмечено выраженное накопление в возрастных спектрах ЦП6—ЦП9 
виргинильных особей (28,7—34,4%), что, возможно, связано с низкими темпами разви-



Электронный научный журнал (Online). ISSN 2303-9922. http://www.vestospu.ru

ВЕСТНИК ОРЕНБУРГСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО ПЕДАГОГИЧЕСКОГО УНИВЕРСИТЕТА
03

.0
0.

00
 Б

И
О

ЛО
ГИ

ЧЕ
СК

И
Е 

НА
УК

И
 

2020. № 3 (35)101

тия молодых растений на ресурсо- и энергозатратном этапе формирования генеративных 
органов в неблагоприятных условиях произрастания. Тем не менее в целом достаточно 
высокая доля прегенеративных особей в ЦП определяет средние для вида значения ин-
декса восстановления Iв и плотности ЦП.

Таблица 5
Демографические показатели ценопопуляций Neotinea tridentata

ЦП S, м2 N, шт. M, особ./м2 Iв
Доля генеративных 

особей, % Δ ω Тип ЦП
g1 g2 g3

1 400 2048 5,12 2,432 52,4 39,7 7,9 0,17 0,26 Молодая
2 360 32 0,09 0,008 39,5 48,4 12,1 0,52 0,86 Зрелая
3 150 16 0,11 0,016 46,1 45,7 8,2 0,48 0,79 Зрелая
4 420 1877 4,47 1,753 55,9 40,7 3,4 0,22 0,34 Молодая
5 280 8 0,03 0,002 40,7 48,4 10,9 0,54 0,89 Зрелая
6 400 208 0,52 0,192 35,4 55,7 8,9 0,33 0,45 Молодая
7 150 43 0,29 0,124 38,2 50,1 11,7 0,39 0,70 Зрелая
8 400 304 0,76 0,393 40,6 42,4 17 0,30 0,41 Молодая
9 200 36 0,18 0,085 35,4 57,1 7,5 0,41 0,73 Зрелая

Примечание. S, N, M — площадь, численность, плотность ценопопуляций; Iв — индекс восстановле-
ния; Δ и ω — индексы возрастности и эффективности.

В составе луговых фитоценозов на опушках леса при относительно низкой сомкну-
тости травостоя наблюдается выраженное накопление в возрастных спектрах молодых 
ЦП1, ЦП4 растений прегенеративного периода (77,4—82,7%). Интенсивное возобновле-
ние N. tridentata, характеризующееся максимальными значениями Iв, при высокой при-
живаемости молодых особей в отсутствие выраженного угнетения со стороны сопут-
ствующих видов обусловливает максимальное повышение плотности ЦП1, ЦП4.

Заключение
Для N. tridentata в целом характерны средний уровень пластичности и высокая измен-

чивость морфологических признаков при изменении условий произрастания. Наиболее 
благоприятными для реализации ростовых потенций вида являются условия ненарушен-
ных луговых фитоценозов, на выпасаемых лугах наблюдается снижение жизненности 
ЦП. Вегетативное размножение не вносит существенного вклада в самоподдержание 
и формирование возрастной структуры ЦП вида. В роли основных внешних факторов 
выступают степень антропогенной нагрузки и наличие фитоценотических конкурентов. 
В составе ненарушенных лугов с плотным травостоем для N. tridentata характерно фор-
мирование выраженно правосторонних возрастных спектров, слабое семенное возобнов-
ление ЦП с низкой плотностью особей. В фитоценозах с разреженным растительным 
покровом увеличивается доля особей прегенеративного периода; показатели эффектив-
ности семенного возобновления и плотности ЦП возрастают, максимальных значений 
достигая в отсутствие антропогенной нагрузки.

Таким образом, при произрастании в условиях Центрального Кавказа N. tridentata 
обладает SR-стратегией жизни: интенсификация процессов роста и длительное сохране-
ние подчиненного положения в фитоценозах с высоким уровнем межвидовой конкурен-
ции (фитоценотическая патиентность); интенсивное возобновление ЦП, способность за-
хватывать незанятые микроучастки территории с повышением средовлияния в условиях 
пониженного уровня межвидовой конкуренции (эксплерентность).
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Организменные реакции N. tridentata на антропогенную нагрузку, выражающиеся в 
снижении ростовых параметров растений, являются отрицательными. В то же время на 
популяционном уровне реакция вида на выпас скота (и сопутствующее снижение меж-
видовой конкуренции), проявляющаяся в увеличении доли прегенеративных особей, эф-
фективности семенного возобновления и плотности ЦП, может быть оценена как по-
ложительная. Соответственно основной причиной редкости вида в регионе, вероятно, 
является не антропогенное воздействие, а природная локальность ЦП. В связи с этим 
при включении N. tridentata в новое издание региональной Красной книги рекомендуем 
присвоение категории «редкий вид».

Исследования проведены в рамках государственного задания № 075-00347-19-00 по 
теме «Закономерности пространственно-временной динамики луговых и лесных экоси-
стем в условиях горных территорий (российский Западный и Центральный Кавказ)».
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Population status and variation of the rare species Neotinea tridentata (Orchidaceae) 
under anthropogenic load conditions in the meadow phytocenoses 
of the Central Caucasus

The authors studied variation of morphological characters, ontogenetic structure and vitality of nine 
cenopopulations of Neotinea tridentata within the Kabardino-Balkar Republic in 2015—2019. The studies were 
conducted in the meadow plant communities under different conditions of anthropogenic load (grazing). The 
species presents medium phytocenotic plasticity of morphological characters (Ip = 20—57%) and high variation 
of morphological characters (average value of CVх¯ср is 22,90%) under changeable conditions of growth. The 
intensification of growth processes in the individuals with the maximum increase of the cenopopulation vitality 
(IVC = 1,06—1,16) is observed in the composition of undisturbed meadows. The portion of generative individuals 
is 64—74,9% in ontogenetic spectra, the weak seed reproduction and the low density of cenopopulations (0,03—
0,11 ind./m2) are registered. Under the intensification of the anthropogenic load, vitality of cenopopulations (IVC = 
0,83—0,96) is decreased; the portion of virginal individuals in ontogenetic spectra (28,7—34,4%) and the density 
of individuals (0,18—0,76 ind./m2) are increased. The rate of the seed reproduction of cenopopulations, in which 
the density of individuals accounts for 4—5 ind./m2, is high in the forest edge with low total projective cover.

Key words: Neotinea tridentata, cenopopulation, variation of characters, vitality, ontogenetic structure, life 
strategy.
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