
590

© Кириллова И. А.,  Кириллов Д. В.,  2021

Сибирский экологический журнал,  5 (2021) 590–602

УДК 582.594.2 

DOI 10.15372/SEJ20210508

Динамика популяций, репродуктивный успех  
и сезонное развитие Cypripedium calceolus  

в разных условиях произрастания как ответ  
на действие погодных факторов

И. А. КИРИЛЛОВА,  Д. В. КИРИЛЛОВ

Институт биологии Коми НЦ УрО РАН 
167000, Сыктывкар, ул. Коммунистическая, 28 

E‑mail: kirillova_orchid@mail.ru

Статья поступила 03.02.2021

После доработки 23.03.2021

Принята к печати 24.03.2021

АННОТАЦИЯ

Представлены результаты семилетнего  изучения двух популяций редкой орхидеи Cypripedium 
calceolus L.,  расположенных в разных экотопах (в лесу и на болоте) на территории Республики Коми. Вы-
явлено,  что  на размеры побегов этого  вида влияют погодные условия как текущего,  так и предыдущего  
вегетационного  периода,  при этом отмечена специфика действия факторов погоды в зависимости от ус-
ловий произрастания. Количество  генеративных побегов в изученных популяциях положительно  связано  
с температурой и влажностью августа предыдущего  вегетационного  периода,  дополнительное воздействие 
на их число  оказывают заморозки. Численность побегов в разных условиях произрастания за период ис-
следований менялась синхронно  и была положительно  связана (как и количество  ювенильных растений) 
с погодой (температурой и осадками) начала вегетационного  периода. При этом популяции С. calceolus,  
произрастающие в разных экотопах,  отличались по  целому ряду характеристик: пространственному 
размещению побегов,  их размерам,  количеству цветков на побег и т. д. Это  свидетельствует о  том,  что  
на все параметры популяций большое влияние оказывают локальные условия участка. В более затененной 
среде обитания (лес) популяция С. calceolus оставалась стабильной в течение семи лет изучения,  тогда 
как на болоте популяция была более динамичной. Отмечено  увеличение ее численности и активное семен-
ное возобновление. Несмотря на разную семенную продуктивность плода в двух популяциях,  реальная 
семенная продуктивность генеративного  побега оказалась одинаковой в одни и те же годы исследований.

Ключевые слова: Orchidaceae,  мониторинг,  структура популяций,  репродуктивный успех.

Swarts,  Dixon,  2009;  Fay,  2018],  что  связа-
но  с особенностями их биологии и декоратив-
ностью. Одним из приоритетных направлений 
в изучении и сохранении орхидей являет-
ся проведение долгосрочных мониторинго-
вых исследований [Kull et al.,  2008;  Wraith 
et al.,  2020],  которые дают бесценные данные 
для понимания того,  как и почему естествен-

Сохранение биоразнообразия –  ​важней-
шая проблема современности [Ceballos et al.,  
2015;  Díaz  et al.,  2019]. Одна из ее задач –  ​
сохранение отдельных видов и групп живых 
организмов. Семейство  Орхидные,  несмотря 
на огромное видовое разнообразие,  является 
одной из наиболее угрожаемых групп цвет-
ковых растений в мире [Cribb et al.,  2003;  
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ные популяции меняются по  размеру и струк-
туре [Hutchings,  2010]. Однако  даже с уче-
том многочисленных публикаций последних 
лет [Brzosko,  2002,  2003;  Вахрамеева,  2006;  
Pfeifer et al.,  2006;  Shefferson,  2006;  Jacque-
myn et al.,  2007;  Блинова,  2008,  2009;  Hutch-
ings,  2010;  Sletvold et al.,  2010;  van der Meer 
et al.,  2016;  Пучнина,  2017;  Khapugin et al.,  
2017;  Dibble et al.,  2019;  Stroh,  2019;  Kiril- 
lova,  Kirillov,  2020] многие вопросы динами-
ки популяций орхидей все еще недостаточно  
изучены.

Цель данной работы –  оценка влияния 
погодных факторов (температуры и осадков) 
на сезонное развитие,  структуру популя-
ций и репродуктивный успех редкой орхидеи 
Cypripedium calceolus L. в разных условиях 
произрастания (лес и болото) на территории 
Республики Коми.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Cypripedium calceolus –  ​евразиатский боре-
альный вид,  относящийся к короткокорневищ-
ной жизненной форме. Несмотря на широкое 
распространение вид редок по  всему ареалу,  
включен в списки охраняемых растений России 
[Красная книга…,  2008] и стран Европы [Kull 
et al.,  2016]. В Республике Коми (северо-восток 
европейской части России) находится на север-
ной границе своего  распространения [Kirillov,  
Kirillova,  2018]. Размножается как вегетатив-
ным,  так и семенным способом. Основными 
опылителями вида в регионе являются Lasio-
glossum fulvicorne, L. calceatum и Andrena lap-
ponica [Кириллова и др.,  2012].

Исследования проводили с 2014 по  2020 г. 
на двух особо  охраняемых природных терри-
ториях (ООПТ) (заказники “Сыктывкарский” 
и “Важелью”) на территории Сыктывдинско-
го  административного  района Республики 
Коми (юг региона). Первая популяция распо-
лагалась в пойме р. Сысола (61,55610800° с. ш.,  
50,65508100° в. д.),  в сосново-березовом хво-
щово-осоково-сфагновом лесу (ЦП1),  вто-
рая – ​в пойме р. Важелью (61,62988300° с. ш.,  
50,67978100° в. д.) на разнотравно-хвощо-
во-сфагновом болоте (ЦП2). Расстояние между 
популяциями около  10 км. В 2017 г. в данных 
популяциях была измерена степень затене-
ния [Kirillova,  Kirillov,  2019],  она составила 
в ЦП1 – 81,3 %,  в ЦП2 – 63,7 %.

Ежегодно  в полевых условиях у 30 гене-
ративных побегов из каждой популяции из-
меряли следующие морфологические призна-
ки: высота,  число  и размеры листьев,  размер  
брактей и число  цветков. Кроме того,  в 2017 
и 2020 гг. были собраны коробочки с семенами. 
Семена анализировали с помощью светового  
микроскопа МСП‑2 (увеличение ×4,5) с циф-
ровой видеокамерой ТС‑500 (ЛОМО,  Рос-
сия). Измерения проводили на цифровых фо-
тоснимках в программе ToupView (ToupTek,  
Китай). Оценивали среднюю длину и ширину 
семени,  зародыша и их объем у 40–50 выпол-
ненных семян из выборки каждого  года [Ar-
ditti et al.,  1979;  Healey et al.,  1980]. Для опре-
деления качества семян брали смесь семян 
из коробочек,  отобранных с разных растений 
в пределах популяции (не менее 600 семян),  
их просматривали под световым микроскопом 
МСП‑2,  отмечая семена с зародышем и не-
полноценные семена (без нормально  развитого  
зародыша). Подсчет количества семян в коро-
бочках проводили с применением разработан-
ного  нами метода анализа цифровых изобра-
жений семян орхидных в программном пакете 
ImageJ [Kirillova,  Kirillov,  2015;   Кириллова,  
Кириллов,  2017].

Пространственное картирование группи-
ровок вида в границах популяций выполня-
ли методом одной базисной точки [Панченко,  
2011]. За базис принимали четко  различи-
мый на местности ориентир,  расположенный 
в непосредственной близости к участку рас-
положения популяции и с помощью приемни-
ка Glonass/GPS  фиксировали его  географи-
ческие координаты. При куртинном характере 
произрастания растений измеряли магнит-
ный азимут и расстояние от базиса до  центра 
ближней куртины. Для определения площа-
ди куртины измеряли ее максимальную длину 
и ширину в перпендикуляре. Для следующей 
куртины базисной точкой служил центр  пре-
дыдущей,  базис переходит по  цепочке. При 
сплошном произрастании определяли грани-
цы группировки,  фиксируя магнитный ази-
мут и расстояние до  крайних особей,  для 
этого  использовали переходящую базисную 
точку,  отмечая угловые точки на периметре 
участка,  занятого  растениями. Для измере-
ния магнитного  азимута использовали буссоль 
Suunto KB‑20 (Финляндия) на штативе. Рас-
стояния измеряли рулеткой (10 м,  2-й класс 
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точности) или нитевым измерителем расстоя
ния WalkTax  (Финляндия). В камеральных 
условиях на основании полученных данных 
проецировали точки центров куртин или угло-
вые точки группировки на карту с помощью 
геоинформационной среды QGIS  3.0 и гене-
рировали векторные полигональные слои для 
дальнейшего  анализа и составления схем про-
странственного  размещения популяций. Маг-
нитное склонение определяли на дату про-
ведения полевых работ с помощью сервиса 
NOAA Magnetic Field Calculator (www.ngdc.
noaa.gov).

В 2014 г. в популяциях заложены постоян-
ные учетные площадки,  на которых ежегод-
но  подсчитывали число  побегов и фиксирова-
ли их онтогенетические состояния: ювенильное 
(побеги с 1–2 листьями),  имматурное (побеги 
с 2 листьями),  взрослое вегетативное (с 3 и бо-
лее листьями) и генеративное (цветущие).

Температура воздуха и количество  осадков 
на исследуемой территории,  а также характе-
ристика вегетационных периодов 2014–2020 гг. 
приведены в табл. 1. Метеоданные оценивали 
с помощью информации,  размещенной в от-
крытом “Массиве срочных данных об основ-

ных метеорологических параметрах на стан-
циях России” ВНИИ гидрометеорологической 
информации – ​МЦД (http://aisori-m.meteo.ru). 
Использовали данные по  метеостанции “Сык
тывкар” (международный индекс 23804) 
(61,67720858° с. ш.,  50,78470815° в. д.).

Подготовительную обработку и анализ дан-
ных проводили в приложении Microsoft Office 
Excel 2010. Статистические расчеты выполне-
ны с помощью среды R (v.3.4.2) [R Core Team,  
2020]. В тексте и таблицах приведены среднее 
арифметическое (M) и стандартное отклоне-
ние (SD). Проверку на нормальность распре-
деления выборок значений морфометрических 
параметров растений и семян проводили с по-
мощью W‑теста Шапиро  – Уилка. Для срав-
нения выборок использовали две группы мето-
дов: параметрические (t-критерий Стьюдента 
для выборок с нормальным распределением) 
и непараметрические (критерий Уилкоксо-
на – Манна – Уитни для данных с отклоне-
ниями от нормального  распределения).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сезонное развитие особей. Средняя про-
должительность вегетационного  периода 

Т а б л и ц а  1
Среднесуточные температуры воздуха и количество осадков с мая по сентябрь каждые десять дней месяца 

(в формате месяц – десять дней) и метеорологическая характеристика вегетационных периодов  
на участке проведения исследований

Год
Среднесуточная температура,  °C

САТ
05_I 05_II 05_III 06_I 06_II 06_III 07_I 07_II 07_III 08_I 08_II 08_III 09_I 09_II 09_III

2014 4,9 13,6 13,3 15,5 11,8 13,1 16,2 13,8 13,6 19,4 16,2 12,6 9,6 7,9 9,8 1284,5

2015 8,0 15,2 17,7 15,0 13,8 20,0 12,3 13,9 15,0 14,9 13,3 9,2 9,4 10,8 11,1 1203,0

2016 8,3 10,3 15,4 10,5 17,8 15,6 19,6 19,7 20,3 20,7 19,4 14,5 10,1 9,1 7,8 1548,1

2017 4,0 5,7 5,4 10,6 14,3 12,4 15,8 20,6 18,6 14,9 16,7 16,4 9,0 8,5 5,0 1355,7

2018 3,9 10,7 9,5 7,1 12,9 20,6 18,2 20,7 19,4 15,6 14,8 13,2 10,8 9,7 8,2 1343,7

2019 11,4 11,3 10,2 13,4 12,2 15,3 15,7 15,5 14,8 10,2 13,4 10,5 11,6 10,1 2,5 946,9

2020 9,4 10,7 10,7 16,2 14,2 11,0 21,3 19,7 19,1 15,0 11,7 14,6 12,9 7,1 8,6 1815,7

Год
Среднесуточное количество  осадков,  мм

СО
05_I 05_II 05_III 06_I 06_II 06_III 07_I 07_II 07_III 08_I 08_II 08_III 09_I 09_II 09_III

2014 28,5 0,6 17,4 10,8 63,1 30,5 8,3 9,1 66,8 26,8 7,7 48,1 8,1 18,9 4,2 247,4

2015 12,8 1,8 26,6 21,0 14,6 19,3 4,1 13,3 25,1 44,4 31,6 8,4 20,7 23,1 26,3 168,0

2016 59,4 15,0 95,3 17,8 6,5 26,3 18,2 35,9 16,3 31,3 81,0 58,7 6,7 27,5 22,2 253,5

2017 6,7 9,6 36,7 20,5 43,0 34,1 14,8 10,6 53,6 60,9 15,6 6,7 9,3 36,1 31,0 238,5

2018 6,0 18,4 27,5 35,6 30,9 9,4 46,9 39,8 0,0 16,2 24,3 11,4 11,1 0,6 19,8 180,0

2019 82,7 23,7 28,8 18,8 13,9 56,7 64,3 17,6 2,4 15,2 10,3 12,0 11,1 0,6 19,8 266,4

2020 14,2 19,2 33,0 10,0 13,0 17,5 1,8 17,3 39,0 41,8 7,2 21,5 10,2 72,5 12,8 210,1

П р и м е ч а н и е.  САТ –  ​сумма активных температур  >10 °C;  СО –  ​сумма осадков за период с темпера-
турой >10 °C.
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в Республике Коми (со  среднесуточными тем-
пературами воздуха более +5 °C) за период 
наших наблюдений составила 149 дней (142–
170 дней),  сроки –  ​с 26 апреля по  11 октяб
ря. Сезонное развитие С. calceolus в южной ча-
сти Республики Коми (Вычегодско-Мезенская 
равнина) длится с мая по  август,  в сентябре 
надземные побеги отмирают. Вегетация начи-
нается обычно  в середине мая (рис. 1),  но  ино-
гда сдвигается,  что  связано  с разными сро-
ками наступления вегетационного  периода. 
Так,  поздние сроки наступления вегетацион-
ного  периода в 2017–2018 гг. (11–18 мая) сме-
стили сроки начала вегетации на конец мая. 
Обычно  растения начинают цвести в начале 
июня,  полного  цветения достигают в середине 
июня. Однако  в зависимости от погодных ус-
ловий фаза цветения также может сдвигаться,  
в 2017–2018 гг. растения зацвели только  в кон-
це июня. Фаза цветения длится около  двух 
недель. Плоды созревают в августе–сентябре.

Фенология С. calceolus в двух изученных 
популяциях несколько  отличается (см. рис. 1). 
В ЦП2 (на болоте) растения начинают вегети-
ровать несколько  позже,  чем в лесной ЦП1. 
Это  связано  с тем,  что  болота в условиях Вы- 
чегодско-Мезенской равнины сильно  промер-
зают в зимний период,  и оттаивание почвы 
происходит позже,  чем в лесах.

Морфометрические параметры растений. 
Обобщенная по  годам характеристика морфо-
метрических признаков двух изученных попу-

ляций С. calceolus приведена в табл. 2. Генера-
тивные побеги С. calceolus,  произрастающие 
в разных условиях,  статистически достоверно  
отличаются друг от друга,  в ЦП1 они крупнее 
по  всем параметрам,  однако  с меньшим коли-
чеством цветков на побеге,  чем в ЦП2. Семена 
также крупнее в лесной популяции,  зароды-
ши одинаковые,  объем семян увеличивается 
за счет большего  объема пустого  воздушно-
го  пространства в семени.

Размеры генеративных побегов С. calceolus 
варьируют и по  годам. Число  листьев меня-
ется в разных популяциях одинаково,  ми-
нимальное их количество  отмечено  в 2016 и 
2017 гг.,  максимальное –  ​в 2014 г. Остальные 
признаки варьируют в основном асинхронно. 
Наименьшая высота побегов (31,7 и 25,2 см со-
ответственно) отмечена в обеих популяциях 
в 2019 г.,  наибольших размеров этот признак 
достигал в ЦП1 в 2014 и 2020 гг. (35,3 см),  а 
в ЦП2 –  ​в 2016 г. (29,8  см). Выявлено,  что  
на высоту побега положительно  влияют тем-
пературы июня текущего  вегетационного  пе-
риода,  в ЦП1 –  первой декады,  ЦП2 –  вто- 
рой (табл. 3). Это  связано  с тем,  что  растения 
ЦП1 начинают вегетировать немного  рань-
ше,  чем в ЦП2. На размеры листьев С. cal- 
ceolus в ЦП1 отрицательно  влияют количе-
ство  осадков середины мая и температура 
начала мая текущего  вегетационного  пери-
ода (см. табл. 3),  в ЦП2 положительно  влия-
ют температуры сентября предыдущего  ве-

Рис. 1. Сезонное развитие Cypripedium calceolus в двух популяциях в южной части Респуб- 
лики Коми в 2014–2020 гг. (каждый месяц разделен на шесть периодов по  пять дней)
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гетационного  периода,  а также температуры 
середины июня и осадки третьей декады мая 
текущего  вегетационного  периода. На число  
цветков в лесной ЦП1 положительно  влияет 
температура конца августа предыдущего  ве-
гетационного  периода,  для болотной ЦП2 ни-
каких связей количества цветков с погодны-
ми условиями не выявлено.

Численность, структура и динамика по-
пуляций. Характер  произрастания побегов 
C. calceolus в ЦП1 можно  охарактеризовать 
как групповой (куртинный) (рис. 2,  a). Расте-
ния здесь расположены плотными куртина-
ми на небольших по  площади участках. В ходе 
работ по  пространственному картированию 
этой популяции выявлено  99 отдельных кур-
тин площадью от 0,04 до  44 м2. В каждой кур-
тине зафиксировано  от 2 до  491 побега. Плот-
ность расположения растений в куртинах 
варьировала от 1,3 до  98 побегов/м2,  состав-
ляя в среднем 30 побегов/м2. Куртины в фи-

тоценозе расположены диффузно  на большом 
участке лесного  массива размером 400 × 350 м 
(140 га),  причем общая площадь,  занимаемая 
непосредственно  куртинами C. calceolus,  со-
ставляет 0,3 %  этой территории (358 м2). Об-
щая численность данной популяции состави-
ла 4690 побегов.

При пространственном картировании ЦП2 
выявлено  пять территориальных группировок 
вида со  сплошным произрастанием (рис. 2,  б),  
которые занимают площадь от 35 до  2500 м2. 
Число  обнаруженных на этих группировках 
растений,  по  данным количественного  учета 
на трансектах,  варьирует от 297 до  10 159 шт. 
Плотность произрастания невысокая –  ​от 1,0 
до  13,3 побега м2,  в среднем для ЦП2 она со-
ставляет 6,1 побега/м2 (это  в 5 раз меньше,  
чем в ЦП1). Общая площадь данной популя-
ции 37,5 га,  в том числе непосредственно  за-
нятая растениями –  ​3450 м2 (9,2 %). Числен-
ность ЦП2 составила 12 707 побегов.

Т а б л и ц а  2
Морфометрические параметры побегов двух популяций Cypripedium calceolus

Признак ЦП1 ЦП2

Высота побега,  см 33,71 ± 4,32 27,50 ± 3,91**

Число  листьев,  шт. 3,60 ± 0,55 3,41 ± 0,55**

Длина первого  листа,  см 11,48 ± 1,81 9,33 ± 1,59**

Ширина первого  листа,  см 8,08 ± 1,31 5,53 ± 1,05**

Длина второго  листа,  см 14,48 ± 1,63 11,36 ± 1,37**

Ширина второго  листа,  см 8,87 ± 1,34 5,85 ± 1,05**

Длина прицветника,  см 9,58 ± 1,81 6,88 ± 1,44**

Ширина прицветника,  см 3,98 ± 1,17 2,60 ± 0,77**

Длина губы,  см 3,87 ± 0,34 3,24 ± 0,20**

Ширина губы,  см 2,90 ± 0,30 2,35 ± 0,18**

Высота губы,  см 1,95 ± 0,16 1,63 ± 0,22**

Длина верхнего  листочка околоцветника,  см 6,29 ± 0,57 5,21 ± 0,55**

Ширина верхнего  листочка околоцветника,  см 2,60 ± 0,26 2,24 ± 0,26**

Длина бокового  листочка околоцветника,  см 6,98 ± 0,72 5,55 ± 0,68**

Ширина бокового  листочка околоцветника,  см 0,71 ± 0,08 0,62 ± 0,12**

Длина нижнего  листочка околоцветника,  см 5,77 ± 0,78 4,86 ± 0,50**

Ширина нижнего  листочка околоцветника,  см 2,13 ± 0,25 1,79 ± 0,31**

Число  цветков,  шт. 1,15 ± 0,35 1,26 ± 0,44**

Длина семени,  мм 1,11 ± 0,15 1,08 ± 0,15
Ширина семени,  мм 0,21 ± 0,03 0,18 ± 0,02**

Индекс семени 5,48 ± 1,0 6,22 ± 1,41**

Объем семени ×10–3,  мм3 12,98 ± 4,49 9,12 ± 2,58**

Длина зародыша,  мм 0,18 ± 0,02 0,18 ± 0,02

Ширина зародыша,  мм 0,10 ± 0,01 0,11 ± 0,01*

Объем зародыша ×10–3,  мм3 0,98 ± 0,31 1,09 ± 0,28

Доля пустого  воздушного  пространства в семени,  % 91,81 ± 3,63 87,12 ± 4,58**

П р и м е ч а н и е.  Полужирным шрифтом выделены признаки,  подчиняющиеся нормальному распределению;  
* –  ​p < 0,05,  ** –  ​p < 0,01.
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Т а б л и ц а  3
Связь между климатическими параметрами (температурой воздуха и количеством атмосферных осадков)  

и различными признаками двух популяций Cypripedium calceolus

Признак

Температура  
(в формате месяц –  десять дней)

Осадки 
(в формате месяц –  десять дней)

Вегетационный период

Предыдущий Текущий Предыдущий Текущий 

ЦП1

Высота побега +06_I
Число  листьев +05_II –08_II
Длина нижнего  листа –07_I
Ширина нижнего  листа +08_I, +08_II +08_III –05_II
Длина второго  снизу листа –05_I –07_I, –07_II –05_II
Ширина второго  снизу листа –09_III –05_II
Длина прицветника –05_I –05_I
Ширина прицветника +06_I –05_I, –05_II
Число  цветков +08_III
Число  ювенильных растений +07_II, +08_III +06_I
Доля генеративных растений +08_I +08_II
Численность растений +05_I –09_II
Доля поврежденных генеративных побегов –05_III

ЦП2

Высота побега +06_II +05_III
Длина нижнего  листа +09_III +05_I
Ширина нижнего  листа +09_II +09_I
Длина второго  снизу листа +06_II +05_III
Ширина второго  снизу листа +09_II +06_II +05_III
Длина прицветника +09_III +08_I +05_III
Ширина прицветника +08_I, 09_III
Число  ювенильных растений +05_I +05_I, +05_II
Доля генеративных растений +08_I +08_III
Численность растений +07_I, +09_I +05_I +05_II
Доля поврежденных генеративных побегов –08_I, –09_III

П р и м е ч а н и е.  Приведены периоды,  с погодными условиями которых обнаружена статистически до-
стоверная коррелятивная связь (полужирный шрифт для периодов со  значением коэффициента корреляции при  
p < 0,05;  остальные –  ​p < 0,10).

Рис. 2. Пространственное расположение популяций Cypripedium calceolus в заказниках “Сыктывкарский” 
(а,  ЦП1) и “Важелью” (б,  ЦП2)
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Изменения численности на постоянных 
площадках в двух изученных популяци-
ях носили в основном синхронный характер  
(рис. 3). Исключением стал 2016 г.,  в ЦП1 чис-
ленность несколько  понизилась,  в ЦП2 –  ​вы-
росла. Установлено,  что  на численность побе-
гов в обеих популяциях положительно  влияла 
температура первой декады мая,  а в ЦП2 –  ​
еще и осадки второй декады мая (см. табл. 3). 
Резкий скачок численности в обеих популяци-
ях произошел в 2019 г.,  когда отмечена мак-
симальная за все годы наблюдений темпера-
тура первой декады мая –  ​11,4 °C (см. табл. 1).

Онтогенетические спектры двух исследу-
емых популяций во  все годы исследования 

были полночленными (табл. 4). В ЦП1 преобла-
дали взрослые вегетативные побеги,  в ЦП2 –  ​
взрослые вегетативные и имматурные при 
большом числе молодых растений. Доля цве-
тущих побегов оказалась выше в ЦП1. Наи-
большая доля цветущих побегов в обеих по-
пуляциях отмечена в 2017 г. после необычайно  
теплого  сезона 2016 г. (сумма активных тем-
ператур  1548,1). В целом,  доля генеративных 
побегов менялась синхронно  в разных услови-
ях произрастания растений в разные годы ис-
следования,  она положительно  связана с тем-
пературой первой декады августа и осадками 
в конце августа предыдущего  вегетационного  
периода (см. табл. 3).

На генеративном побеге C. calceolus разви-
вается один,  реже два цветка. Средняя доля 
побегов с двумя цветками оказалась выше на 
болоте (ЦП2) (20,5 %),  вместо  11,7 %  в лесу. 
Отмечена достоверная отрицательная кор-
релятивная связь (r = –0,86) между количе-
ством генеративных побегов с двумя цветками 
и численностью ЦП2. То  есть в годы с наи-
меньшей численностью популяции отмечено  
максимальное количество  генеративных по-
бегов с двумя цветками. Так,  в 2014 г. (ког-
да была отмечена наименьшая численность 
ЦП2 (см. рис. 3)) доля двухцветковых генера-
тивных побегов составила 46,7 %,  а в 2019 и 
2020 гг. на пике численности ЦП2 отмечено  
всего  5–8 %  таких растений. Подобная зако-

Рис.  3. Численность Cypripedium calceolus на по-
стоянных площадках в двух популяциях в 2014–

2020 гг.

Т а б л и ц а  4
Онтогенетические спектры двух популяций Cypripedium calceolus в разные годы изучения

Популяция Год
Онтогенетический спектр  популяции,  % Доля поврежденных  

генеративных побегов,  %j im v g 

ЦП1 2014 2,8 3,8 63,1 30,3 9,0

2015 1,4 6,1 70,7 21,7 5,3

2016 1,6 5,8 66,1 26,5 3,5

2017 5,0 3,8 53,8 37,5 18,3

2018 9,0 18,7 54,8 17,4 7,4

2019 2,1 8,0 71,6 18,3 10,0

2020 2,2 7,3 75,6 14,9 14,9

ЦП2 2014 22,3 26,3 27,0 24,3 1,4

2015 20,0 25,3 33,7 21,1 0

2016 21,2 28,9 37,3 12,6 0

2017 12,7 29,1 36,1 22,1 0

2018 26,8 36,2 31,5 5,5 5,0

2019 23,9 23,6 45,0 7,6 10,2

2020 17,2 37,9 34,6 10,3 46,7

П р и м е ч а н и е.  j –  ​ювенильные;  in –  ​имматурные;  v –  ​вегетативные;  g –  ​генеративные.
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номерность зафиксирована E. Brzosko [2002] 
для популяции этого  вида на северо-востоке 
Польши.

Каждый год в ЦП1 мы наблюдали повреж
денные генеративные побеги,  их доля варьи-
ровала от 3,5 до  18,3 %  (см. табл. 4). Число  та-
ких растений в ЦП1 оказалось отрицательно  
связанным с погодой третьей декады мая (см. 
табл. 3). Максимальное количество  поврежден-
ных генеративных побегов было  в 2017 г.,  ха-
рактеризующемся самым холодным началом 
вегетационного  периода. В ЦП2  такие побе-
ги встречаются не каждый год (см. табл. 4),  и 
связаны они с температурами предыдущего  
вегетационного  периода. Максимальная доля 
поврежденных генеративных побегов в этой 
популяции (46,7 %) отмечена в 2020 г.,  после 
холодного  конца августа и сентября 2019 г.

Кроме того,  наблюдали повреждения побе-
гов C. calceolus мелкими мышевидными гры-
зунами. Так,  в ЦП1 в 2017 г. когда на тер-
ритории Республики Коми наблюдался пик 
численности мышевидных грызунов [Бобре-
цов,  2020] у 26 %  побегов на постоянных пло-
щадках были съедены листья.

Репродуктивные характеристики. Завя-
зываемость плодов в двух популяциях вида 
в разные годы исследования была неболь-
шой –  ​4,9–15,7 %  (табл. 5). Число  семян в ко-
робочке C. calceolus в ЦП1 в 2017 г. составило  
2353 шт.,  в 2020 г. –  12 988. Этот показатель 
в ЦП2 в 2017 и 2020 гг. был примерно  одина-
ков –  ​5,5 тыс. семян. Реальная семенная про-
дуктивность генеративного  побега в двух по-
пуляциях оказалась примерно  одинаковой 
в разные годы исследования,  в 2017 г. –  около  
1 тыс. семян,  в 2020 г. –  300 семян на побег.

Количество  ювенильных растений выше 
в ЦП2 (рис.  4). Выявлено,  что  данный при-
знак в этой популяции положительно  связан 
с погодными условиями начала текущего  ве-

гетационного  периода – ​температурой первой 
декады мая и осадками первой и второй де-
кад мая (см. табл. 3). Наибольшее число  мо-
лодых растений (154) на постоянных площад-
ках отмечено  в 2019 г.,  когда зафиксированы 
максимальные температуры начала мая,  ми-
нимальное (51 растение) –  ​в 2017 г.,  характе-
ризующемся самым холодным началом веге-
тационного  сезона (см. табл. 1). На постоянных 
площадках ЦП1 количество  молодых растений 
на протяжении семи лет изучения оставалось 
практически на одном уровне (5–14 растений),  
данный признак оказался положительно  свя-
занным с температурой третьей декады авгу-
ста предшествующего  вегетационного  перио-
да (см. табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Два изученных нами местонахождения 
С. calceolus,  несмотря на довольно  близ-
кое расположение,  отличаются целым рядом 
факторов,  прежде всего  доступностью света,  
а также влажностью и кислотностью почвы,  

Т а б л и ц а  5
Семенная продуктивность Cypripedium calceolus в двух популяциях в 2017 и 2020 гг.

Показатель
ЦП1 ЦП2

2017 г. 2020 г. 2017 г. 2020 г.

Среднее число  семян в плоде,  шт. 12988 2353 5487 5604

Плодозавязываемость,  % 6,7 13,3 15,7 4,9

Число  цветков,  шт. 1,1 1,1 1,2 1,3

Реальная семенная продуктивность плода,  шт. 12884 1979 5467 4668

Реальная семенная продуктивность побега,  шт. 950 290 1030 297

Рис. 4. Количество  ювенильных побегов Cypripe-
dium calceolus на постоянных площадках в двух 

популяциях в 2014–2020 гг.
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микроклиматом,  видовым составом расти-
тельности и грибов и т. д. Все это  сказывает-
ся на характеристиках изученных популяций 
и прежде всего  на пространственном располо-
жении побегов. Для C. calceolus как вида,  от-
носящегося к короткокорневищной жизнен-
ной форме,  характерно  групповое размещение 
особей. По  данным Т. Kull [1999],  европейским 
популяциям C. calceolus присущи разные типы 
пространственного  распределения –  ​от агре-
гированного  (очень плотные группы,  находя-
щиеся на удалении друг от друга) до  равно-
мерного. В нашем исследовании отмечены два 
этих типа. Групповое (куртинное) размещение 
характерно  для сомкнутых лесных местооби-
таний (ЦП1),  где вид занимает более освещен-
ные участки с “окнами” в древесном пологе. 
Побеги C. calceolus здесь расположены плот-
ными куртинами на небольших по  площади 
участках,  преобладает вегетативное размно-
жение.

Для открытых местообитаний характе-
рен сплошной вариант размещения побегов,  
когда они равномерно  занимают пригодную 
для жизни территорию,  площадь которой 
может достигать нескольких сотен квадрат-
ных метров. Такой тип произрастания отме-
чен в ЦП2. Массив пойменного  болота с ред-
колесьем из мелколиственных пород деревьев 
по  краю,  по  всей видимости,  представляет 
неплохие условия для обитания C. calceolus,  
который образует здесь крупную популяцию,  
насчитывающую 12,7 тыс. побегов. Это  очень 
высокая численность для данного  вида [Бли-
нова,  2009;  Вахрамеева и др.,  2014].

Многолетние исследования разных авторов 
[Kull,  1995;  Brzosko,  2002;  Блинова,  2009] по-
казали флуктуационный характер  изменения 
численности популяций C. calceolus. Подобная 
картина отмечена и нами для ЦП1: в течение 
семи лет наблюдений численность на постоян-
ных площадках колебалась на уровне 300 по-
бегов. В ЦП2 зафиксирован рост численности 
(с 296 до  583 побегов на постоянных площад-
ках),  при этом изменения численности по  го-
дам в двух популяциях происходили в основ-
ном синхронно  (см. рис.  3)  и были связаны 
с температурой первой декады мая текуще-
го  вегетационного  периода. Кроме того,  неко-
торое влияние на численность вида оказывали 
мелкие млекопитающие,  которые в отдельные 
годы,  когда случались вспышки численности 

мышевидных грызунов,  повреждали побеги 
C. calceolus в лесных биотопах.

Морфометрические показатели генера-
тивных побегов С. calceolus,  произрастаю-
щих в разных условиях,  оказались различ-
ны. Адаптивным ответом на слабое освещение 
в лесу стало  увеличение площади и числа 
листьев для максимального  увеличения по-
верхности улавливания света в ЦП1. Подобная 
закономерность отмечена для другого  пред-
ставителя сем. Orchidaceae –  ​Orchis purpurea 
[Jasquemyen et al.,  2010]. Уменьшение доступ-
ности света приводит к увеличению инвести-
ций в вегетативный рост и развитие листьев.

На габитус растений оказывали влияние 
и погодные условия,  при этом специфика их 
действия зависела от условий произрастания 
(см. табл. 3). Выявлено,  что  на размеры ли-
стьев ЦП1 отрицательно  влияли температу-
ра и количество  осадков мая текущего  веге-
тационного  периода,  а ЦП2 –  ​положительно  
сказались температуры августа предшеству-
ющего  вегетационного  периода и осадки мая 
текущего  периода.

В обеих изученных популяциях преоблада-
ли в основном взрослые вегетативные побеги,  
что  характерно  для этого  вида [Вахрамеева 
и др.,  2014] и свидетельствует об устойчи-
вом состоянии его  популяций. Доля генера-
тивных побегов изменялась за время наблю-
дений в 3–4 раза. Значительные годичные 
флуктуации числа цветущих особей орхид-
ных показали и результаты других исследо-
вателей [Øien,  Moen,  2002;  Pfeifer et al.,  2006;  
Jacquemyn et al.,  2007;  Hutchings,  2010;  van 
der Meer et al.,  2016]. Количество  генератив-
ных побегов в разных условиях произраста-
ния оказалось положительно  связано  с тем-
пературой и осадками августа предыдущего  
вегетационного  периода,  когда происходит 
формирование цветочного  зачатка. Эта же за-
кономерность отмечена нами и для другого  
представителя сем. Орхидные –  ​Dactylorhiza 
traunsteineri (Saut. ex  Rchb.) Soó в Республи-
ке Коми [Kirillova,  Kirillov,  2020].

На количество  цветущих побегов влия-
ет резкое понижение температуры воздуха 
в начале или конце вегетационного  сезона –  ​
так называемые заморозки,  которые неред-
ко  возникают на исследуемой территории. 
Похожие повреждения генеративных побе-
гов С. calceolus отмечены И. В. Блиновой для 
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Мурманской области [Blinova,  2002]. Выяв-
лена специфичность воздействия заморозков 
в зависимости от условий произрастания. Позд-
ние весенние заморозки (в конце мая) приводят 
к недоразвитию бутонов в лесу (ЦП1). На бо-
лоте,  где оттаивание почвы происходит поз-
же,  растения в этот период еще не вегетиру-
ют,  и это  позволяет им сохраниться в период 
возврата ночных отрицательных температур. 
Повреждения генеративных побегов на бо-
лоте (ЦП2)  связаны с погодными условиями 
конца предыдущего  вегетационного  периода. 
В это  время уже сформированы зачатки цвет-
ков в почках,  и заморозки в этот период губи-
тельны для будущих генеративных растений. 
В лесных фитоценозах действие таких замо-
розков сглаживается особым “лесным” микро-
климатом и наличием покрова из лиственного  
опада и не наносит ущерба будущим растениям.

Средняя доля генеративных побегов с дву-
мя цветками ниже в ЦП1,  что,  вероятно,  свя-
зано  с меньшей доступностью света в лесном 
биотопе (степень затенения более 81 %  против 
60 %  на болоте). Многочисленные исследова-
ния показали,  что  недостаток света отрица-
тельно  сказывается на цветении С. calceolus 
[Brzosko,  2002;  Вахрамеева и др.,  2014;  Brzos-
ko et al.,  2017],  так же как и других видов ор-
хидных [Jasquemyen et al.,  2010].

Плодозавязываемость С. calceolus в иссле-
дованных популяциях низкая,  что  харак-
терно  для этого  вида [Kull,  1998;  Brzosko,  
2002;  Brzosko et al.,  2017]. Данный показатель 
не связан с числом цветущих растений и био-
топом. В ЦП1 число  семян в коробочке варьи-
рует в разные годы исследования,  в ЦП2 со-
храняется на одном уровне. Семена крупнее 
в ЦП1,  зародыши семян одинаковы,  увели-
чение размера семян в лесу связано  с уве-
личением пустого  воздушного  пространства 
в семени. Известно  [Arditti,  Ghani,  2000],  что  
семена с большим объемом пустого  воздуш-
ного  пространства имеют более низкую ско-
рость осаждения и дольше находятся в возду-
хе и,  следовательно,  переносятся на большие 
расстояния. Ветер  в лесных местообитаниях 
слаб,  и орхидеи,  которые здесь растут,  долж-
ны адаптироваться к использованию малей-
ших воздушных потоков для рассеивания се-
мян. По  всей видимости,  увеличение пустого  
воздушного  пространства в семени и являет-
ся таким приспособлением.

Реальная семенная продуктивность,  кото-
рая складывается из таких показателей,  как 
число  полноценных семян в коробочке,  чис-
ло  цветков на генеративном побеге и плодоза-
вязываемость,  оказалась одинаковой в разных 
местообитаниях в одни и те же годы исследо-
вания,  несмотря на разное образующееся ко-
личество  семян в коробочках. При этом число  
ювенильных растений,  являющееся конечным 
показателем репродуктивного  успеха популя-
ций,  отличается в двух популяциях. На боло-
те (ЦП2) семенное возобновление идет актив-
нее,  чем в лесу (ЦП1),  о  чем свидетельствует 
высокая доля ювенильных растений. Извест-
но  [Kull,  1998;  Garsia et al.,  2010;  Kirillova,  
Kirillov,  2020],  что  лучшие условия для се-
менного  возобновления этого  вида складыва-
ются в светлых местообитаниях,  кроме того,  
участки,  пригодные для появления пророст-
ков,  должны иметь обширный моховой по-
кров и больше влаги,  но  меньше сосудистых 
растений в растительном покрове [Kull,  1998]. 
Следовательно,  количество  ювенильных рас-
тений этого  вида зависит не от количества 
семян,  а от количества благоприятных мест 
(“microsites”).

Хотя затенение является ограничиваю-
щим фактором,  оно  не представляет угрозы 
для выживания ЦП1. Семенное возобновление 
в данной популяции имеет низкую эффек-
тивность,  что  компенсируется большой про-
должительностью жизни клонов (по  данным 
некоторых исследователей [Kull,  1988;  Nicolé 
et al.,  2005],  она составляет до  200 лет) и спо-
собностью к вегетативному возобновлению. Ос-
новной причиной низкой эффективности се-
менного  возобновления этого  вида является 
затрудненное прорастание семян,  обусловлен-
ное наличием структурных адаптаций в семе-
ни [Куликов,  Филиппов,  2000].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мониторинговые исследования двух попу-
ляций редкой орхидеи Cypripedium calceolus 
L. в Республике Коми показали,  что  сезонное 
развитие этого  вида длится с мая по  август. 
На размеры побегов влияют погодные условия 
как текущего,  так и предыдущего  вегетацион- 
ного  периода,  при этом отмечена специфи-
ка действия факторов погоды в зависимости 
от условий произрастания. Выявлено,  что  ко-
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личество  генеративных побегов в обеих изу-
ченных популяциях положительно  связано  
с температурой и влажностью августа пре-
дыдущего  вегетационного  периода,  дополни-
тельное воздействие на их число  оказывают 
заморозки (поздние весенние заморозки по-
вреждают генеративные побеги в лесной по-
пуляции,  а ранние осенние –  ​на болоте). Чис-
ленность побегов в двух популяциях в течение 
семи лет наблюдений менялась синхронно  
и была положительно  связана (как и количе-
ство  ювенильных растений) с погодой (тем-
пературой и осадками) начала вегетационно-
го  периода.

Популяции С. calceolus,  произрастающие 
в разных условиях (болото  и лес),  отлича-
лись по  целому ряду характеристик (про-
странственное размещение побегов,  их разме-
ры,  количество  цветков на побег и т. д.),  что  
указывает на большое влияние локальных ус-
ловий участка обитания на динамику популя-
ций этого  вида. В более затененной среде оби-
тания (лес) популяция С. calceolus оставалась 
стабильной в течение семи лет изучения,  тог-
да как на болоте популяция была более дина-
мичной –  ​для нее отмечено  увеличение чис-
ленности и большее количество  ювенильных 
растений. При этом реальная семенная про-
дуктивность генеративного  побега одинако-
ва в разных популяциях в разные годы изу-
чения,  а увеличение численности проростков 
на болоте произошло  за счет лучших условий 
для прорастания семян.

Работа выполнена в рамках госзадания № АА-

АА-А19-119011790022-1.
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The results of  a seven-year study of  two populations of  the rare orchid Cypripedium calceolus L. located 
in different ecotopes (in the forest and in the swamp) on the territory of  the Komi Republic are presented. 
It was revealed that the size of  the shoots of  this species is influenced by the weather conditions of  both 
the current and previous growing seasons,  while the specifics of  the action of  weather factors depending on 
the growing conditions are noted. The number of  generative shoots in the studied populations is positively 
associated with the temperature and humidity of  August of  the previous growing season,  and frosts have 
an additional effect on their number. The number of  shoots in different growing conditions during the study 
period changed synchronously and was positively associated (as well as the number of  juvenile plants) with 
the weather (temperature and precipitation) at the beginning of  the growing season. At the same time,  the 
population of  C. calceolus,  growing in different ecotopes,  differed in a number of  characteristics: the spa-
tial placement of  shoots,  their size,  the number of  flowers per shoot,  etc. This indicates that all population 
parameters are strongly influenced by the local conditions of  the site. In a more shaded habitat (forest),  
the population of  C. calceolus remained stable during the seven years of  study,  whereas in the swamp the 
population was more dynamic. There was an increase in its number and active seed renewal. Despite the dif-
ferent seed productivity of  the fruit in the two populations,  the actual seed productivity of  the generative 
shoot was the same in the same years of  research.
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