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Анализ онтогенеза растений, возрастной, пространственной и виталитетной структур, плотности, спо-
собности к восстановлению и самоподдержанию, семенной продуктивности пяти частичных популяций 
G. punctata показал, что этому виду свойственна стресс-толерантная стратегия. Характерными признаками 
частичных популяций G. punctata являются: длительный онтогенез, невысокая плотность популяций, не-
большие морфометрические параметры особей, неглубокое вегетативное омоложение, преобладание в воз-
растном спектре виргинильных особей, компактная и компактно-диффузная пространственная структура. 
Однако в благоприятных эколого-географических условиях, при незначительном затенении и задернении 
почвы в субпопуляциях проявляются признаки конкуренции, а интенсивное антропогенное воздействие, 
затенение высокими кустарниками и задернение почвы плотнодерновинными злаками приводит к их уга-
санию. Так, субпопуляция на г. Поп Иван, которая подвергается слабому стрессу и слабым нарушениям, 
характеризируется конкурентно-стресс-толерантными признаками. В условиях сильного стресса и слабых 
нарушений на г. Брескул и г. Говерла частичные популяции приобретают признаки стресс-толерантной стра-
тегии. Их выживание обусловлено высокой репродуктивной способностью и большими морфометрически-
ми параметрами. Субпопуляции, которые находятся под сильным стрессом и сильными нарушениями (г. Та-
тул, г. Ворожеска), являются стресс-толерантными на стадии угасания. Полученные в работе результаты 
могут быть использованы для разработки научно обоснованных подходов к сохранению и восстановлению 
природных запасов G. punctata.
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Strategy of G. punctata partial populations in Ukrainian Carpathians was investigated. Determination of 
strategy population type was based on ecological and genetic approach suggested by Y. Tsaryk and co-authors 
(2001) that combines methods by both J. Grime (1979) and O. Smirnova (1987) and takes into account differential 
features on the individual and group level. G. punctata was established to be stress-tolerant by group and individual 
strategy differential features. The characteristic features of the species partial populations are as following: long-
run ontogenesis, not big density, not high morphometric parameters, not deep vegetative rejuvenation, prevailing 
virginal individuals in age structure, and compact and compact-diffuse spatial structure. However, under favorable 
ecological and geographic conditions and insignifi cant shading and sodding of the soil this species populations show 
features of competitiveness. Intense anthropogenic infl uence, shading by high bushes and sodding of the soil by 
fi rm bunchgrasses result in extinction of partial populations. For instance, subpopulation on Pip Ivan Mt. exposed to 
weak stress and weak disturbances are characterized by competitive stress tolerant features. Under intense stress and 
weak disturbances on Breskul and Hoverla mountains partial populations acquire features of stress-tolerant strategy. 
Their capability to surviving is caused by high reproductive capacity and big morphometric parameters. Partial 
populations exposed to intense stress and intense disturbances (Tatul Mt., Vorozheska Mt.) are stress-tolerant on the 
extinction stage. The obtained results of the investigated strategies of G. punctata can be used for development of 
scientifi cally substantiated grounds aimed at conservation and restoration of this species natural resources.
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Исследование популяций редких видов 
растений не должно ограничиваться только 
рекомендациями по их охране и использо-
ванию. Первоочередной задачей остается 
углубленное изучение их стратегий в запо-
ведных условиях, а также в условиях экс-
плуатации их ресурсов. Усилия в этом на-
правлении должны концентрироваться на 
исследовании стратегии популяций редких 
видов и их адаптации к новым условиям 
среды. К группе таких таксонов принадле-
жит Gentiana punctata L. (Gentianaceae) – 
лекарственный краснокнижный вид [7]. 
Одной из причин исчезновения этого вида 
является заготовка местным населением 
его корневищ с целью использования в на-

родной медицине. Определение стратегий 
популяций этого вида позволит разработать 
научно обоснованные подходы к сохране-
нию и возобновлению его естественных 
запасов. Поэтому цель нашей работы – 
определить изменение стратегии частичных 
популяций G. punctata в разных условиях 
произрастания в Украинских Карпатах.

Материалы и методы исследования
Во время экспедиционных исследований, прове-

денных в 2009–2013 гг. в Украинских Карпатах, было 
изучено пять частичных популяций G. punctata, входя-
щих в состав чорногорской (гора (г.) Брескул, г. Говер-
ла), свидовецкой (г. Ворожеска, г. Татул) и мармарош-
ской (г. Поп Иван) метапопуляционных организаций.
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Для оценки межпопуляционной вариабельности 

сопоставляли морфометрические показатели репре-
зентативной выборки – по 50 генеративных особей 
с каждой популяции. Биометрический анализ данных 
проведен с помощью методов математической стати-
стики [2]. Плотность, возрастную и пространствен-
ную структуры популяций исследовали на 20 проб-
ных участках размером 11 м, заложенных методом 
случайных чисел [6]. Виталитетный анализ популя-
ций проводили по методике Ю.А. Злобина (1989). По 
соотношению количества особей генеративного и ве-
гетативного происхождения изучали характер само-
поддержания. 

Для выбора типа стратегии популяций исполь-
зовали эколого-генетический подход, предложенный 
И. Цариком с соавт. [5], объединяющий методики 
Дж. Грайма [8-10] и О. Смирновой (1987) и учиты-
вающий дифференциальные признаки на индиви-
дуальном и групповом уровнях. Выделяли три типа 
первичных стратегий: конкурентный (К-тип), стресс-
толерантный (S-тип), рудеральный (R-тип). Вторич-
ные типы стратегий популяций определяли на основе 
комбинации дифференциальных признаков первич-
ных типов [5].

Результаты исследования 
и их обсуждение

Изученные частичные популяции 
G. punctata различаются по условиям про-
израстания (антропогенное влияние, фито-
ценотическое окружение). Во всех субпо-
пуляциях происходит неконтролируемое 
выкапывание корневищ местным населени-
ем, вытаптывание и повреждение генератив-
ных побегов вблизи туристических марш-
рутов. Вытаптывание особей G. punctata 
на г. Татул связано с близким расположе-
нием частичной популяции к черничнику. 
Интенсивный выпас овец на г. Ворожеска 
приводит к отчуждению и вытаптыванию 
надземной части растений этого вида.

Биотическими факторами, негативно 
влияющими на частичные популяции, яв-
лется преобладание плотнодерновинных 
злаков (г. Брескул, г. Говерла), Juniperus 
sibirica Burgsd. (г. Ворожеска) и Picea 
abies L. (г. Татул). Неблагоприятное вли-
яние доминантных плотнодерновинных 
злаков (Poa sp, Nardus stricta L.) на горах 
Поп Иван и Татул компенсируется присут-
ствием в сообществах низких кустарни-
ков (Vaccinium myrtillus L., Rhododendron 
kotschyi Simonk.) с высоким проективным 
покрытием, что препятствует формирова-
нию плотных дернин.

Согласно классификации О.В. Смирно-
вой (1987), G. punctata принадлежит к рас-
тениям с длительным жизненным циклом 
и длительным прегенеративным периодом 
(5–10 лет) [3]. Особенности габитуса рас-
тений указывают на то, что G. punctata не 
в состоянии выдерживать конкуренцию 
с большинством доминантных видов вы-

сокогорных сообществ. Доказательством 
этого является также его неспособность 
к формированию популяций с высокой 
плотностью и диффузным расположением 
особей. Для G. punctata характерна метапо-
пуляционная организация [5].

Условия произрастания растений опре-
деляют особенности протекания онтогенеза 
и способность популяций к самоподдер-
жанию. Так, на г. Поп Иван и г. Татул на-
блюдается доминирование генеративного 
размножения над вегетативным (табл. 1). 
Это обусловлено неплотным задернением 
и наличием мест нарушения сплошного 
злакового покрова, что способствует про-
растанию семян и приживлению подроста 
G. punctata. В условиях плотного задерне-
ния и интенсивного пасторального прес-
синга наблюдается уменьшение прорас-
тания семян и приживления подроста, что 
и вызывает интенсификацию вегетативного 
размножения и его преобладание над гене-
ративным на г. Брескул, г. Говерла, г. Во-
рожеска (табл. 1). Увеличение численно-
сти особей вегетативного происхождения 
рассматривается как усиление признаков 
стресс-толерантности [5].

В благоприятных эколого-географиче-
ских условиях вегетативное размножение 
генеративных особей происходит за счет 
неглубокого омоложения к виргинильно-
му состоянию (г. Поп Иван) (рисунок, а). 
Ухудшение условий роста и увеличение ин-
тенсивности антропогенного воздействия 
приводит к доминированию вегетативно-
го размножения, к вегетативному размно-
жению виргинильных особей, глубокому 
омоложению генеративных растений к вир-
гинильному и имматурному состояниям 
(г. Брескул, г. Говерла, г. Татул, г. Вороже-
ска) (рисунок, б).

Несмотря на условия роста, во всех 
субпопуляциях G. punctata пик численно-
сти приходится на особи виргинильного 
состояния. Исследованные субпопуляции, 
кроме частичной популяции на г. Вороже-
ска, относятся к нормальным полночлен-
ным с левосторонним возрастным спектром 
(табл. 1). Отчуждение надземной и подзем-
ной массы населением при заготовлении 
лекарственного сырья и выпасе скота при-
водят к переходу субпопуляций от нор-
мального к инвазионно-регрессивному или 
регрессивному типу, а также вызывает по-
терю дефинитивных признаков. Все выше-
перечисленное указывает на усиление при-
знаков стресс-толерантности [5].

Видовые особенности, тип самопод-
держания, а также влияние фитоцено-
тического окружения и антропогенной 
нагрузки предопределяют особенности 
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пространственного размещения особей 
в субпопуляциях. Так, незначительное за-
дернение почвы, доминирование генератив-
ного размножения обусловливают диффуз-
ное расположение особей на г. Поп Иван 
(табл. 1). Ухудшение условий роста приво-
дит к изменению пространственной струк-
туры на компактно-диффузную (г. Говерла, 

г. Татул), а значительное задернение злака-
ми и затенение кустарниками, интенсивный 
выпас скота вместе с преобладанием вегета-
тивного размножения приводят к компакт-
ному расположению особей в субпопуляци-
ях (г. Брескул, г. Ворожеска) (табл. 1). Это 
следует рассматривать как усиление при-
знаков стресс-толерантности [5].

Таблица 1 
Характеристики субпопуляций G. punctata в Украинских Карпатах

Характеристики Субпопуляции
г. Брескул г. Говерла г. Поп Иван г. Татул г. Ворожеска

Местоположение 1800–1900
S, N, E, W;

20–40° (> 45°)

1930
S

35–45°

1800–1850 
NE

20–40°

1650
N

 > 45°

1735
SW

5–10°
Плотность, ос/м2 0,6 3,1 7,2 1,4 0,3
Тип возрастной 
структуры Полночленная 

с левосторон-
ним возраст-
ным спектром

Полночленная 
с левосторон-
ним возраст-
ным спектром

Полноч-
ленная 

с левосторон-
ним возраст-
ным спек-

тром

Полночленная 
с левосторон-
ним возраст-
ным спектром

Неполночлен-
ная, отсутс-
твуют особи 
ювенильного 
состояния

Пик числености 
особей (часть, %)

Виргиниль ные 
(35,4 %)

Виргиниль-
ные (26,1 %)

Виргиниль-
ные (33,8 %)

Виргиниль ные 
(41,7 %)

Виргиниль ные 
(41,2 %)

Тип простран-
ственного раз-
мещения Компактное Компактно-

диффузное

Диффузное, 
на периферии 
компактно-
диффузное

Компактно-
диффузное Компактное

Генеративное / 
вегетативное раз-
множение, %

19,9 / 80,1 25,8 / 74,2 72,1 / 27,9 54,5 / 45,5 23,1 / 76,9

Виталитетный 
тип

Процветаю-
щая Равновесная Равновесная Депрессивная Депрессивная

Последовательность прохождения возрастных состояний особями G. punctata в зависимости 
от условий произрастания и антропогенного воздействия (стрелками обозначены возможные 

пути переходов особей в разные возрастные состояния):
а – в заповедных условиях; б – при воздействии неблагоприятных факторов

Высокая плотность особей наблюдается 
в популяции на г. Поп Иван, где отмечено 
неплотное задернение почвы и присутствие 
диких животных (табл. 1). Животные вызы-

вают нарушение злакового задернения, что, 
в свою очередь, способствует прорастанию 
семян и приживлению подроста G. punctata. 
Высокая плотность растений в популяции 
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является признаком конкурентности. Ухуд-
шение условий произрастания и влияние 
антропогенного прессинга приводят к сни-
жению плотности, в отдельных случаях до 
0,3 ос/м2 (табл. 1), и усилению признаков 
стресс-толерантности.

Анализ морфометрических параметров 
растений свидетельствует о том, что самые 
высокие показатели генеративной и вегета-
тивной сфер характерны для особей субпо-
пуляции на г. Брескул (табл. 2), где зафик-
сирована низкая плотность и минимальное 
антропогенное воздействие. Морфометри-
ческие показатели растений на г. Говерла 
и г. Поп Иван несколько меньше, причина 
этого может заключаться во внутривидовой 

конкуренции за ресурсы питания в связи 
с высокой плотностью растений. В субпо-
пуляциях на г. Татул и г. Ворожеска обна-
ружены самые малые показатели размеров 
и количества вегетативных и генеративных 
органов (табл. 2), что обусловлено влияни-
ем неблагоприятных антропогенных и био-
тических факторов. Уменьшение количе-
ства и размеров органов надземной части 
способствует изменению виталитетной 
структуры с процветающей (г. Брескул) 
на равновесную (г. Говерла, г. Поп Иван) 
или депрессивную (г. Ворожеска, г. Татул) 
(табл. 1). Уменьшение морфометрических 
параметров растений является проявлением 
признаков стресс-толерантности [5].

Таблица 2 
Морфометрические показатели генеративных особей G. punctata

Параметры
Субпопуляции

г. Брескул г. Говерла г. Поп Иван г. Татул г. Ворожеска
1 2 3 4 5 6

Ширина листа, 
мм

Х 53 52 51 50 40
Sx ±3,4 ±4 ±6 ±6 ±2
Sx’ 13 14 18 19 7

СV, % 24,5 26,9 35,3 38 17,5
Min 25 29 25 23 25
Max 55 75 80 76 50

Длина листа, 
мм

Х 183 125 118 114 127
Sx ±12 ±8 ±11 ±9 ±7
Sx’ 38 24 35 29 22

СV, % 20,8 19,2 29,7 25,4 17,3
Min 87 92 74 85 83
Max 185 186 178 182 161

Площадь ли-
ста, мм2

Х 654 471 387 338 321
Sx ±69 ±59 ±44 ±31 ±31
Sx’ 218 188 139 98 97

СV, % 33,3 39,9 78,1 29,0 30,2
Min 280 250 210 190 140
Max 960 840 645 480 430

Число листьев 
на вегетатив-
ный побег, шт.

Х 5,9 5,9 5,5 5,1 4,8
Sx ±0,4 ±0,3 ±0,4 ±0,3 ±0,3
Sx’ 1,4 1,1 1,4 1,1 0,9

СV, % 23,7 18,6 25,5 21,6 18,8
Min 4 5 4 4 4
Max 8 8 8 7 6

Диаметр 
вегетатив ного 
побега, мм

Х 83 75 69 59 50
Sx ±0,5 ±0,4 ±0,4 ±0,4 ±0,3
Sx’ 1,5 1 1 1 1

СV, % 18,1 13,3 14,5 16,9 20
Min 5 6 4 4 4
Max 9 10 8 8 7
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1 2 3 4 5 6
Число 
вегетатив ных 
побегов, шт.

Х 7,3 4,3 4,1 2 5,9
Sx ±2,0 ±0,7 ±0,7 ±0,3 ±1,1
Sx’ 6,5 2,2 2,3 0,8 3,4

СV, % 89,0 51,2 56,1 40 57,6
Min 1 1 1 1 1
Max 19 8 8 3 13

Число 
генератив ных 
побегов, шт.

Х 3,2 2,5 2,7 1,7 2,9
Sx ±0,6 ±0,5 ±0,4 ±0,2 ±1,1
Sx’ 2,0 1,5 1,3 0,7 1,4

СV, % 62,5 60 48,1 41,2 48,3
Min 1 1 1 1 1
Max 8 6 5 3 12

Диаметр 
генератив ного 
побега, мм

Х 9 6 7 7 6
Sx ±0,9 ±0,3 ±0,4 ±0,4 ±0,2
Sx’ 3 0,9 2 1 0,8

СV, % 33,3 15 28,6 14,3 66,7
Min 6 5 5 5 4
Max 16 9 10 9 10

Высота 
генератив ного 
побега, мм

Х 379 330 358 305 318
Sx ±26 ±23 ±24 ±12 ±19
Sx’ 83 72 74 37 60

СV, % 21,9 21,8 20,7 12,1 18,9
Min 260 225 270 259 243
Max 495 435 495 350 420

Число метаме-
ров генератив-
ного побега, 
шт.

Х 5,1 4 4,3 4 4,1
Sx ±0,3 ±0,3 ±0,3 ±0,3 ±0,3
Sx’ 0,8 0,8 0,9 1,1 1

СV, % 15,7 20 20,9 27,5 42,4
Min 3 3 3 3 3
Max 6 5 6 6 6

Длина метаме-
ров генератив-
ного побега, 
мм

Х 77 79 79 59 60
Sx ±12 ±13 ±14 ±7 ±9
Sx’ 38 41 42 28 29

СV, % 49,4 51,9 53,1 47,5 48,3
Min 30 18 25 19 25
Max 150 140 140 102 103

Количество 
цветков в коль-
це, шт.

Х 4,8 4,2 4,9 3,7 3,6
Sx ±0,4 ±0,6 ±0,7 ±0,6 ±0,5
Sx’ 1,5 2 2,2 1,9 1,7

СV, % 31,3 47,6 44,9 51,4 47,2
Min 2 2 2 2 2
Max 7 7 7 7 7

Продолжение табл. 2
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1 2 3 4 5 6
Количество 
цветков на по-
бег, шт.

Х 8,6 8,5 8,6 7,4 7,2
Sx ±0,2 ±0,3 ±0,3 ±0,4 ±0,3
Sx’ 0,7 1,1 0,9 1,2 0,9

СV, % 8,1 12,9 10,5 16,2 12,5
Min 7 7 7 5 7
Max 9 10 9 9 9

П р и м е ч а н и е .  Полужирным шрифтом выделены самые высокие морфометрические по-
казатели.

Окончание табл. 2

Анализ репродуктивной способности 
популяций показал значительную зависи-
мость генерирования особей G. punctatа 
от условий произрастания. Так, на г. Поп 
Иван в условиях неплотного задернения 
количество генеративных побегов состав-
ляло около 44 шт. на 10 м2. В то же время 
ухудшение фитоценотического окружения, 
проявляющееся в доминировании в со-
обществах плотнодерновинных и неплот-
нокустовых злаков, на г. Брескул и г. Го-
верла вызывает снижение репродуктивной 
способности. В указанных местопроиз-
растаниях количество генеративных по-
бегов уменьшается до 22–28 шт./10 м2. 
Сочетание двух негативных воздействий, 
а именно затенения и задернения почвы 
и интенсивного антропогенного прессин-
га на г. Ворожеска и г. Татул приводит 
к существенному сокращению количества 
генеративных побегов (3–4 шт./10 м2). 
Вместе с сокращением количества гене-
ративных побегов уменьшается и количе-
ство цветков в одном узле и на один гене-
ративный побег (табл. 2). Так, в растений 
G. punctatа с гор Брескул, Говерла и Поп 
Иван насчитано по 8–9 цветков на один 
генеративный побег, а с гор Ворожеска
и Татул – по 7–8.

Таким образом, субпопуляция на г. Поп 
Иван, подвергающаяся слабому стрессу 
и слабым нарушениям, характеризиру-
ется конкурентно-стресс-толерантными 
признаками (высокая плотность, лево-
сторонний возрастной спектр, диффузная 
пространственная структура, большие 
морфометрические показатели, доми-
нирование генеративного размножения 
и неглубокое вегетативное омоложение, 
высокие показатели репродуктивной спо-
собности). В условиях сильного стресса 
и слабых нарушений на г. Брескул и г. Го-
верла частичные популяции приобретают 
признаки стресс-толерантной стратегии 
(низкая плотность, преобладание вирги-

нильных особей в возрастном спектре, до-
минирование вегетативного размножения, 
глубокое омоложение, компактно-диф-
фузная или компактная пространственная 
структура). Их выживание обусловлено 
высокой репродуктивной способностью 
и большими морфометрическими параме-
трами. Субпопуляции, находящиеся в ус-
ловиях сильного стресса и сильных нару-
шений (г. Татул, г. Ворожеска), являются 
стресс-толерантами на стадии угасания. 
Им свойственны следующие параметры: 
преобладание виргинильных особей в воз-
растном спектре, отсутствие ювенильных 
особей (г. Ворожеска), низкая плотность, 
доминирование вегетативного размноже-
ния (г. Ворожеска), компактная (г. Воро-
жеска) и компактно-диффузная (г. Татул) 
пространственная структура, глубокое 
вегетативное омоложение, малые морфо-
метрические параметры, низкая репро-
дуктивная способность, невозможность 
выдерживать межвидовую конкуренцию 
в фитоценозе.

Выводы
Таким образом, для G. punctata в Укра-

инских Карпатах характерна стресс-
толерантная стратегия: длительный онто-
генез, невысокая плотность популяций, 
небольшие морфометрические параметры 
особей, неглубокое вегетативное омоло-
жение, преобладание в возрастном спек-
тре виргинильных особей, компактная 
и компактно-диффузная пространственная 
структура. Однако в благоприятных эколо-
го-географических условиях и при незна-
чительном затенении и задернении почвы 
в субпопуляциях этого вида проявляются 
признаки конкурентности, а интенсивное 
антропогенное воздействие, затенение вы-
сокими кустарниками и задернение почвы 
плотнодерновинными злаками приводят 
к их угасанию.
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