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АННОТАЦИЯ

В работе представлены современные данные о  демографической структуре и численности популяций 
C. calceolus на территории Европейской России. Оценка распространения вида и численности популяции 
приводится на основе современной классификации наземных экорегионов земного  шара. Выявлена много-
летняя динамика численности и возрастной структуры (150 популяций) C. calceolus за 20-летний период 
исследований 1997–2020 гг. Достоверно  определено,  что  численность генеративных растений положи-
тельно  связана с температурными климатическими показателями,  в то  время как численность прегене-
ративных групп прямо  связана с факторами влажности и отрицательно  –  с температурными факторами. 
Выявлены три типа базовых возрастных спектров: 1) центрированный 3 : 10 : 47 : 40 (ювенильные (j): 
имматурные (im): виргинильные (v): генеративные (g)),  наиболее распространенный в европейской части 
Российской Федерации (РФ);  2) бимодальный 15 : 26 : 33 : 26 (j : im : v : g),  преимущественно  встреча-
ющийся в западных районах;  3) правосторонний 0:3:13:82:2 (j : im : v : g : s),  устойчиво  проявляющийся 
в условиях континентальности климата восточных регионов Европейской России. Современные базовые 
спектры популяций C. calceolus отличны от базового  спектра вида,  данного  в XX  в. На основе экологиче-
ских шкал определена достоверная зависимость базовых спектров от эколого-фитоценотических условий 
и абиотических факторов.

Ключевые слова: динамика популяций,  демографическая структура,  климатические факторы,  Cyp-
ripedium calceolus L.
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ческих зон и поясов [Мazepa,  2005;  Blinova,  
Chmielewski,  2020]. Вследствие этого  кли-
матические и экологические характеристи-
ки условий местообитаний угрожаемых видов 
и их популяций являются важным аспек-
том в оценке состояния популяций [Blinova,  
Chmielewski,  2008;  Kirillova,  Kirillov,  2020] и 
моделирования распространения редких видов 
в современных условиях [Прохоров,  Фарде- 
ева,  2007;  Чижикова и др.,  2011;  Boulangeat 
et al.,  2012]. Причем в отличие от динамичных 
популяционных параметров –  численности,  
плотности,  изменяющихся по  годам и способ-
ствующих динамическому равновесию попу-
ляции,  онтогенетическая структура как более 
стабильный признак,  обусловленный страте-
гией и жизненной формой растения,  отража-
ет устойчивость популяций к различным фак-
торам и,  по-видимому,  изменяется только  в 
экстремальных условиях.

В соответствии с картой наземных экореги-
онов мира [Olson et al.,  2001;  Dinerstein et al.,  
2017],  разработанной с учетом протяженности 
как охраняемых территорий,  так и оставших-
ся естественных неохраняемых территорий,  
практически вся Европейская Россия (види-
мо,  из-за недостатка информации) была отне-
сена Dinerstein et al. [2017] к экорегионам 3‑й 
категории –  “природа может восстановиться: 
сумма оставшейся естественной среды обита-
ния и общая защищенная площадь экорегио-
на составляют менее 50 %,  но  более 20 %”. По- 
этому в актуализации нуждаются современ-
ные представления о  сохранении биоразно-
образия в Российской Федерации,  площадь 
и численность ООПТ,  где проводится много-
летний мониторинг редких видов [Блинова,  
2008;  Кирилова и др.,  2012;  Полякова и др.,  
2014;  Фардеева,  2014;  Железная,  2017;  Пуч-
нина,  2017;  Барлыбаева и др.,  2018;  Ильина,  
2018;  Фардеева и др.,  2020;  Kirillova,  Kirillov,  
2020;  Khapugin et al.,  2020a] и сохраняются 
уникальные природные комплексы. В связи 
с этим настоящая работа посвящена изуче-
нию распространения и состояния популяций 
редкого  вида Cypripedium calceolus L. в евро-
пейской части России.

Основной целью работы является оценка 
влияния макроклиматических и эколого-цено-

ВВЕДЕНИЕ

Одними из приоритетов включения ред-
ких видов растений в международный список 
IUCN (Red List) являются показатели числа 
местонахождений,  численность,  состояние и 
площадь их популяций. Как отмечают Olson 
et al. [2001],  предотвращение утраты биораз-
нообразия видов затрудняется из-за отсут-
ствия карт с достаточным биогеографическим 
разрешением,  позволяющим отразить слож-
ный процесс распространения естественных 
сообществ Земли. Для решения проблемы ис-
чезновения видов,  сохранения их местооби-
таний и планирования международного  мони-
торинга группой исследователей [Olson et al.,  
2001;  Dinerstein et al.,  2017] была предложена 
новая биогеографическая классификация эко-
регионов земного  шара с подробной картой,  
отражающей 14 биомов и 846 экорегионов. Ос-
новой сохранения биоразнообразия планеты 
являются особо  охраняемые природные тер-
ритории (ООПТ),  что  способствует поддер-
жанию и повышению видового  богатства [Si-
monov,  Matantseva,  2020],  восстановлению 
условий местообитаний [Andam et al.,  2013] 
и снижению темпов обезлесения [Gaveau et 
al.,  2009]. В тех регионах,  где площадь и сеть 
ООПТ представляет собой систему связанных 
участков,  процесс сохранения популяций ред-
ких и функционально  важных для экосистем 
видов проводится эффективно  [Noss,  Coop-
errider,  1994;  Gray et al.,  2016]. Увеличение 
площади ООПТ в целом способствует смягче-
нию последствий изменения климата [Baker et 
al.,  2015;  Melillo et al.,  2015],  однако  в совре-
менных условиях только  15 %  мировых зе-
мель являются охраняемыми [UNEP-WCMC & 
IUCN,  2016]. Как отмечают Noss et al. [Noss,  
Cooperrider,  1994] и Pressey et al. [2003],  для 
достижения всестороннего  сохранения био-
разнообразия и сбалансированного  функцио-
нирования экосистем Земли площадь ООПТ 
должна быть не менее 50 %. 

Глобальное и региональное изменение кли-
мата,  особенно  в Северном полушарии,  при-
водит к нарушению лесных сообществ,  изме-
нению их структуры,  состава и направленным 
сукцессиям,  приводящим к деградации ле-
сов и даже к смещению ботанико-географи-
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тических факторов на характер  онтогенети-
ческой структуры C. calceolus в европейской 
части России. Задачи исследования сводились 
к следующему: 1) выявить распространение 
вида и численность популяций в разных ус-
ловиях природопользования;  2) определить 
влияние климатических факторов на демогра-
фическую структуру популяций C. calceolus 
в центральной части и на границах ареала;  
3) оценить разнообразие онтогенетических 
спектров популяций в разных экорегионах и 
эколого-фитоценотических условиях. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Территория исследований популяций 
C. calceolus простирается в широтно-долгот-
ном направлении с северо-запада –  Мурман-
ская обл. (67.650435 с. ш.;  033.662083 в. д.) до  
юго-востока –  Оренбургская обл.,  националь-
ный парк “Бузулукский Бор” (53.024917 с. ш.;  
052.087031 в. д.). Эти территории по  клас-
сификации экорегионов [Olson et al.,  2001;  
Dinerstein et al.,  2017] охватывают лесную 
зону от таежных,  хвойно-широколиственных 
и широколиственных лесов –  “Scandinavian 
and Russian taiga” до  “Sarmatic mixed forests” 
и “Central European mixed forests”,  на юге 
и юго-востоке доходит до  “East European fo- 
rest steppe”,  относящихся к подзоне лесосте-
пи с луговыми степями в сочетании с широ-
колиственными и мелколиственными леса-
ми,  реже борами. Участки на Южном Урале 
(Республика Башкортостан) относятся к под-
зоне южной и средней тайги –  к “Ural mon-
tane forests and tundra” и “West Siberian tai-
ga”,  на юге республики и севере Оренбургской 
области относятся к “Kazakh forest steppe” и 
“Pontic steppe” (рис. 1). Практически все цент- 
ральные и юго-восточные регионы в основном 
относятся к территории бореального  экотона,  
связанного  с Волжским бассейном. 

Южная часть лесной зоны востока Русской 
равнины расположена в трансконтинентальном 
бореальном экотоне – в системе зональных гра-
ниц первого  порядка,  разделяющих бореаль-
ный и суббореальный пояса Северного  полуша-
рия [Базилевич и др.,  1986]. Это  обусловлено  
климатическим рубежом – здесь в широтном 
направлении проходит изолиния гидротер-
мического  коэффициента теплового  времени 
года (май–сентябрь),  равного  единице,  отде-

ляя лесную зону (тайгу и подтаежную зону) 
от зоны лесостепи с подзоной широколист- 
венных лесов. Выраженная зональная граница 
проходит по  долинам рек Ока,  Волга,  Кама 
и Белая,  по  линии городов Калуга – Ря-
зань – Нижний Новгород – Казань – Набе-
режные Челны – Уфа [Экология…,  1995]. 

В настоящей работе использовались личные 
данные и опубликованные статьи,  где учиты-
вался мониторинг популяций за 5–20 лет,  при 
этом в одной и той же популяции рассматри-
вались однократные и 2–3(5)-кратные показа-
тели численности,  период исследований со-
ставил около  20 лет (1997–2020 гг.). 

Единицей популяционных исследований счи-
талась “условная особь” – надземный побег,  
или рамета. Для этого  в качестве счетной еди-
ницы популяции на начальных этапах развития 
башмачка исследователями выбирается особь 
(ювенильные и имматурные группы семенного  
происхождения – генета),  а затем – парциаль-
ный побег – рамета. В статьях и по  тексту да-
лее парциальный побег обозначается как ана-
лог особи. Онтогенез и онтогенетические группы 
C. calceolus изучались в Московской [Денисо-
ва,  Вахрамеева,  1978],  Мурманской [Блинова,  
2003],  Тверской [Марков,  Тихомирова,  2016],  
Архангельской [Пучнина,  1999;  2017] областях,  
в странах Балтии [Кулль,  1988;  Kull,  1998],  
Приморском крае [Татаренко,  1996],  респуб- 
ликах Татарстан и Башкортостан [Фардеева,  
2002;  Набиуллин,  2008;  Ишмуратова и др.,  
2010],  в Прибайкалье [Быченко,  2002] и на Ура-
ле [Мамаев и др.,  2004]. 

Для анализа состояния популяций C. calceo- 
lus в разных экорегионах использовались ис-
следовательские работы как на ООПТ,  так 
и на неохраняемых участках:

1. Территории,  расположенные в бореаль-
ном экотоне: Самарская [Ильина,  2018,  2019],  
Нижегородская [Урбанавичуте,  2018,  2019] 
области,  республики Марий Эл [Попугаева,  
Османова,  2016,  2018],  Башкортостан [Иш-
муратова и др.,  2003,  2019;  Горичев,  Мул-
дашев,  2006;  Набиуллин,  2008;  Суюндуков,  
2011;  Zheleznaya,  2013;  Железная,  2015,  
2018;  Кильдиярова,  2016;  Барлыбаева и др.,  
2018],  Татарстан [Фардеева и др.,  2010,  2020;  
Фардеева,  2014],  Мордовия [Khapugin et al.,  
2017],  Чувашия [Налимова,  2010].

2. Сопредельные территории с бореаль-
ным экотоном на юго-востоке России: Горный  
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Рис. 1. Карта мест нахождения C. calceolus. Черный цвет пунсона соответствует охраняемым местообитани-
ям (ООПТ),  белый цвет –  неохраняемым. Размер  пунсона отражает численность популяции. Штриховкой 

показаны экорегионы [Olson et al.,  2001;  Dinerstein et al.,  2017]
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Южный Урал –  Башкортостан [Жирнова,  
1999],  Оренбургская область –  Южное Приу-
ралье [Стецук,  2013] и из центральной части 
России –  Ярославская [Маракаев,  2018],  Вла-
димирская [Аникина,  Казакова,  2017;  Желез-
ная,  2018],  Брянская [Горнова и др.,  2018],  
Тверская [Блинова,  2003;  Пушай,  2006;  Мар-
ков,  Тихомирова,  2016],  Московская [Вахра-
меева и др.,  1996,  1997;  Железная,  2015,  
2018],  Кировская [Егорова,  Сулейманова,  
2019,  2021;  Харина,  2019] области,  а также 
Пермский край [Шибанова,  2016].

3. Территории в северной части ареала 
вида: Ленинградская [Доронина,  Носкова,  
2007],  Вологодская [Киселева и др.,  2019],  
Архангельская [Дровнина,  Юровская,  2017;   
Пучнина,  2017] области,  Тиман,  Северный и 
Приполярный Урал –  республики Коми [Те-
терюк,  2003;  Кириллова,  2010,  2015;  Поле-
таева и др.,  2014] и Карелия [Дьячкова и др.,  
1997;  Марковская,  2004],  Мурманская обл. 
[Блинова,  1995,  2003,  2008].

4. Для сравнительного  анализа учитыва-
лись исследования из регионов,  расположен-
ных на востоке –  на границе Европы и Азии: 
Свердловская обл. [Игошева,  2014],  Челябин-
ская обл. –  Ильменский заповедник [Леси-
на,  2015],  что  относятся к экорегиону “West 
Siberian taiga”,  и на южной границе ареа-
ла –  в условиях Крымского  полуострова [Фа-
терыга,  2019],  которая относится к “Crimean 
Submediterranean forest complex”. Местооби-
тания,  в которых проходили исследования,  
представлены на карте экорегионов земного  
шара с учетом дифференциации их на тер-
ритории ООПТ и неохраняемые участки (см. 
рис. 1). Места нахождения C. calceolus класси-
фицируются по  типологии наземных экореги-
онов мира [Olson et al.,  2001;  Dinerstein et al.,  
2017],  которые в целом соответствуют биогео- 
графической характеристике местообитаний 
по  зонам растительности,  принятым в Рос-
сийской Федерации. 

Для настоящего  исследования выработа-
на следующая структура единой базы,  куда 
включались личные и опубликованные ма-
териалы по  популяционным исследованиям 
C. сalceolus: 1) идентификатор  ценопопуля-
ции (ЦП),  2) год ее исследования,  3) авторы,  
4) название местности отбора,  5) охранный 
статус местообитания,  6) координаты ЦП,  
7) описание фитоценоза,  8) название фитоце-

ноза по  доминантам,  9) доля особей возраст-
ных состояний в процентах,  10) численность 
особей возрастных групп,  11) общая числен-
ность ЦП,  12) площадь ЦП,  13) список видов 
фитоценоза,  14) описание местообитания,  15) 
название источника,  где опубликованы данные. 

Популяции C. сalceolus дифференцирова-
ли по  численности: а) до  50 особей;  б) до  100;  
в) до  500;  г) до  1000;  д) более 1000 (макси-
мально  до  3000–5000),  что  на карте распро-
странения вида по  экорегионам отображено  
размером пунсона (см. рис. 1). 

На основе численности и онтогенетических 
спектров популяций C. calceolus определяли 
интегральные показатели демографической 
структуры –  коэффициенты возрастности 
(Δ) [Ценопопуляции…,  1976] и эффективности 
(ω),  коэффициент “дельта /  омега” [Животов-
ский,  2001],  по  которому выделяют пять ти-
пов нормальных популяций: молодая,  пере-
ходная,  зрелая,  зреющая и старая. Типология 
онтогенетических спектров давалась на осно-
ве классификации “характерных” спектров 
Л. Б. Заугольновой [1994].

Для оценки экологических условий ме-
стообитаний на основе видового  состава фи-
тоценозов применялись диапазонные шкалы 
Д. Н. Цыганова [1983]. Использовался метод 
пересечения большинства интервалов. Климат 
территории характеризовался рядом климати-
ческих факторов,  взятых в виде сеточных мо-
делей WorldClim пространственного  размеще-
ния 30 угловых секунд [Fick,  Hijmans,  2017],  
полученных из месячных данных о  темпера-
туре и осадках усреднением за 30 лет (1970–
2000). Для анализа связи численности и осо-
бенностей возрастных спектров C. calceolus 
с 40 климатическими переменными WorldClim 
использовали коэффициент корреляции Пир-
сона. Анализ выполнен в среде статистическо-
го  программирования R [R Core Team,  2021].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распространение и фитоценология 

Популяции C. calceolus на территории евро-
пейской части России отмечаются в различных 
по  типологии и составу лесных фитоценозах,  
редколесьях,  иногда на участках,  подверга-
ющихся некогда естественным (оползни,  по-
жары) и антропогенным (промышленные от-
валы,  вырубки,  выпас) воздействиям,  часто  



432

находящихся в стадии лесовосстановления.  
Большинство  авторов тип фитоценоза характе-
ризуют по  доминантно-детерминантной класси-
фикации с указанием растительной ассоциации. 

В европейской части России значительное 
разнообразие растительных сообществ отмече-
но  там,  где произрастает C. calceolus. Вид чаще 
приурочен к хвойным и хвойно-лиственным ле-
сам,  что  составляет 64 %  от всех выявленных 
сообществ (рис. 2). В центральной части Евро-
пейской России (Тверская,  Самарская,  Брян-
ская,  Владимирская,  Кировская области,  рес- 
публики Башкортостан,  Татарстан,  Марий Эл,   
Чувашия) вид преимущественно  отмечается в 
сосняках вейниковых,  орляковых,  бруснично- 
зеленомошных,  разнотравно-черничных,  акони- 
тово-вейниковых,  костянично-ландышевых,  ре- 

же лазурниковых. Встречается в сложных сос- 
няках с липой или березой костяничных,  широ- 
котравно-мшистых,  грушанковых,  ландыше-
вых,  разнотравных либо  в сложных ельниках 
кислично-широкотравных,  зеленомошно-травя-
ных,  что  составляет 35 %  фитоценозов. На юж-
ной границе ареала В. В. Фатерыга [2019] впер- 
вые отметил C. calceolus в сосново-буковом гор- 
ном лесу на территории Крымского  полуостро-
ва. Уникальным местообитанием является на-
циональный парк “Бузулукский Бор” на севере  
Оренбургской области,  которая относится к 
экорегиону “Pontic steppe”,  где в экстразональ-
ных условиях сохраняются сложные сосняки 
с березой и липой либо  производные липняки. 

Популяции C. calceolus отмечаются во  
влажных сосняках и ельниках зеленомош-

Рис. 2. Спектр  растительных сообществ,  занимаемых популяциями C. calceolus в Европейской России. 
Сообщества: 1 –  сосняки сухие;  2 –  сосняки зеленомошные;  3 –  сосняки с елью травяные;  4 –  сосняки 
сфагновые;  5 –  ельники бореально-неморальные;  6 –  ельники с березой мшистые;  7 –  ельники с пихтой 
мохово-травяные;  8 –  ельники заболоченные;  9 –  редколесья,  опушки,  поляны,  просеки;  10 –  сосно-
во-широколиственные леса;  11 –  березняки разнотравные;  12 –  березняки с елью и сосной мшистые;  
13 –  липняки с сосной;  14 –  липняки широкотравные;  15 –  дубравы с липой лазурниковые;  16 –  ду-
бравы с липой снытьевые;  17 –  лиственничники кустарничково-мшистые;  18 –  осинники травяные;  

19 –  ивняки разнотравные
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ных,  сфагновых,  заболоченных,  мертвопо-
кровных в Нижегородской,  Ярославской и 
Московской областях,  а также на северо-за-
паде и северо-востоке России (Ленинград-
ская,  Вологодская,  Кировская,  Свердловская 
области,  Пермский край). На севере ареала 
распространения C. calceolus встречен в ку-
старничково-мшистых ельниках,  сосняках с 
елью,  пихтарниках с елью,  лиственнични-
ках либо  по  их редколесьям или окраинам 
болот –  в Кировской,  Архангельской,  Воло-
годской,  Мурманской областях и республиках 
Коми,  Карелии,  а также в азиатской части 
РФ в Ильменском заповеднике,  что  состав-
ляет около  29 %  растительных сообществ.

Реже C. calceolus отмечается в лиственных 
лесах с сомкнутостью крон 70–80 %,  что  со-
ставляет 36 %  фитоценозов. Вид встречается 
в осинниках неморальных с дубом,  березня-
ках с елью разнотравных,  реже во  влажных 
березняках с елью или ольхой,  осинни-
ках с елью (республики Мордовия,  Марий 
Эл,  Башкортостан,  Коми,  Брянская,  Ярос-
лавская,  Нижегородская,  Ленинградская,  
Оренбургская области,  Пермский край). 
На юго-востоке вид отдает предпочтение кле-
новникам,  липнякам и дубово-липовым ши-
рокотравным лесам либо  светлым дубравам 
остепненным или лазурниковым (Республика 
Татарстан,  Самарская обл.). Снижение числа 
популяций и численности вида часто  обуслов-
лены низкой освещенностью участков и низ-
кой конкурентоспособностью вида с немораль-
ным широкотравьем (см. рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Cypripedium calceolus  
в Европейской России

Cypripedium calceolus L. –  первый вид,  
взятый под охрану в Швейцарии в 1878 г.,  
занесен в Приложение II Конвенции СИТЕС,  
в Приложение I Бернской Конвенции и При-
ложение II к Директивам Европейского  Сою-
за о  местах обитания. Внесен в Красную кни-
гу РФ [2008] и в большую часть региональных 
красных книг России со  статусом (VU) –  уяз-
вимый вид,  в Красной книге РФ –  катего-
рия и статус C. calceolus –  3 б,  г –  редкий 
вид [2008]. В России отмечается по  всей лес-
ной зоне европейской части России,  Запад-
ной и Восточной Сибири,  Якутии,  на Даль-

нем Востоке и по  южной границе –  в подзоне 
лесостепи,  где встречается в разнообразных 
экологических и фитоценотических условиях 
[Vakhrameeva et al.,  2008;  Орхидные России,  
2014]. Анализ актуальных Красных книг реги-
онов России показал,  что  C. calceolus включа-
ется чаще всех в списки редких видов и вне-
сен в 79,7 %  региональных Красных книг 
[Khapugin et al.,  2020b].

C. calceolus –  многолетнее короткокорне-
вищное травянистое растение [Серебряков,  
1964],  геофит [Raunkiaer,  1934],  теневынос-
ливый бореально-неморальный вид,  облада-
ющий хорошей экологической толерантно-
стью. Согласно  экологическим шкалам (шк.) 
Элленберга [Ellenberg et al.,  1991],  C. calceolus 
встречается преимущественно  на среднеув-
лажненных (5 шк.) и умеренно  кислых до  слабо- 
щелочных (5–7 шк.) почвах,  не требователен 
к богатству почв (4 шк.),  отмечаясь между по-
лутенью и полусветом (6 шк.) [Vakhrameeva 
et al.,  2008;  Ишмуратова и др.,  2019]. Иногда 
вид служит индикатором пород,  содержащих 
известь,  встречаясь на почвах с высоким со-
держанием кальция [Смолянинова,  1976],  по-
этому его  часто  называют “кальцефилом”. 
Известен также на слабокислых торфяно-бо-
лотных почвах Мурманской области [Блино-
ва,  2003],  в водно-болотных и гидрогенно-кар-
бонатных ландшафтах Белорусского  Полесья 
[Михальчук,  2015],  по  сфагновым соснякам 
и ельникам Московской области,  подстила-
емых Талдомской карбонатной мореной,  где 
почва может быть слабокислой или нейтраль-
ной [Железная,  2017]. 

К особенностям демографической структу-
ры популяций орхидных относится развитие 
проростков под землей,  представленных про-
токормами [Rasmussen,  1986],  и отсутствие 
или незначительное число  сенильных осо-
бей [Vakhrameeva et al.,  2008]. Как правило,  
в онтогенезе C. calceolus выделяют следующие 
онтогенетические группы: j –  ювенильные,  
im –  имматурные,  к группе “виргинильных” 
относят собственно  виргинильные растения (v) 
и взрослые вегетативные (vv),  представляю-
щие собой временно  не цветущие генеративные 
растения;  g –  генеративные растения. Неко-
торые авторы дифференцируют генеративные 
побеги на основе статистики: g1 –  молодые,  
g2 –  средневозрастные [Фардеева,  2002;  Мар-
ков,  Тихомирова,  2016;  Попугаева,  Османова,   
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2016;  Ильина,  2018]. Большинство  авторов 
[Орхидные России,  2014] предполагают,  что  
орхидеи отмирают без перехода в сенильное 
состояние,  потому не выделяют их вовсе. 

Как отмечают многие исследователи,  у 
корневищных орхидей преобладает правосто-
ронний или центрированный тип спектра,  
средне- и слабодинамичный,  с доминирова-
нием генеративных и взрослых вегетативных 
растений (v-g),  реже встречается бимодаль-
ный тип спектра с высокой долей имматурных 
групп [Орхидные России,  2014]. И. В. Татарен-
ко  [1996],  приводя базовый спектр  башмач-
ка настоящего  для популяций на территории 
России,  в среднем определяет следующее со-
отношение групп –  0 : 8 : 44 : 48 (j : im : v : g). 
Такое соотношение онтогенетических групп 
в возрастном спектре свидетельствует о  до-
минировании вегетативного  способа само-
поддержания. По  стратегии большинство  ви-
дов орхидных относятся к патиентам. Однако  
C. calceolus проявляет черты К‑стратегов –  
растений,  имеющих длительный по  време-
ни онтогенез с накоплением значительной 
биомассы,  чему способствует вегетативное 
разрастание корневища в генеративной стадии 
и формирование куртины из многочисленных 
(5–20) побегов,  что  способствует значитель-
ному возрасту куртин и долгому удержанию 
популяционного  пространства. 

На всем протяжении ареала,  особенно  в 
центральной части России,  отмечается умень-
шение числа местообитаний и некоторое сни-
жение численности популяций,  вызванные 
фрагментацией естественных природных ком-
плексов и антропогенной освоенностью терри-
тории. Подобные закономерности,  обусловлен-
ные фрагментацией либо  изменением среды 
обитания (из-за нарушения стабилизации суб-
страта или затенения),  либо  безответствен-
ным сбором вида коллекционерами,  отме-
чаются во  многих странах Европы и Азии 
[Perazza,  Decarli,  2020].

Динамика численности C. calceolus 
в разных условиях природопользования 

по экорегионам 

Численность популяций C. calceolus на всей 
территории исследования колеблется от мало-
численных небольших популяционных локу-
сов в 5–40 особей на 5–10 м2 до  нескольких 

тысяч на 10000 м2 (см. рис. 1). На основе ана-
лиза 150 изученных популяций средняя чис-
ленность составляет около  244 особей,  а сред-
няя площадь –  около  600 м2. В Башкирском 
и Южно-Уральском государственных заповед-
никах численность в популяциях варьируется 
от 5 до  500 особей [Жирнова,  1999;  Горичев,  
Мулдашев,  2006],  в редких случаях на Юж-
ном Урале достигает 5000 на 1 га [Ишмуратова 
и др.,  2019]. По  результатам мониторинговых 
исследований численность особей в заповедни-
ке “Шульган-Таш” [Железная,  1999;  Кильди-
ярова,  2016] варьируется от 200 до  800 осо-
бей. В Московской области на территории 
ООПТ “Журавлиная Родина” численность 
составляет около  7  тыс. особей на площади 
1840 м2,  при этом на 30 м2 может встречать-
ся до  420 побегов [Железная,  2017]. На тер-
ритории заказника “Сыктывкарский” в забо-
лоченных сосняках численность C. calceolus 
достигает 1,5–2 тыс. особей на 3 га [Тетерюк,  
2003]. В Пинежском заповеднике общая чис-
ленность C. calceolus примерно  в 30 популя-
ционных локусах насчитывает более 2500 по-
бегов [Пучнина,  2017]. В заповеднике “Кивач” 
(Республика Карелия) отмечено  около  38 це-
нопопуляций C. calceolus,  где численность ва-
рьируется от 48 до  200 шт.,  в целом числен-
ность на территории заповедника составляет 
около  3000 растений. 

Часто  увеличене численности вида отме-
чается на заброшенных карьерах,  оползнях,  
промышленных и дорожных отвалах,  на за-
растающих лесом опушках,  просеках,  участ-
ках санитарных рубок,  на определенных 
демутационно-дегрессивных стадиях фито-
ценозов и связывается со  снижением конку-
ренции. Подобные крупные (до  3000 особей) 
ценопопуляции встречаются на всей терри-
тории заказника “Дюкинский” Владимир-
ской области,  где в молодых сосняках мши-
стых на стадии зарастания участков карьера 
плотность вида возрастает в 10 раз по  срав-
нению с плотностью вида в старовозрастных 
сосняках 100–150 лет. Общая численность по-
пуляции башмачка достигает 600 000 [Экологи-
ческое обоснование…,  2013;  Железная,  2018]. 
На Северном Урале –  в Печоро-Илычском 
заповеднике численность популяционных ло-
кусов изменяется в пределах от 100 до  1000 
особей [Кириллова,  2015]. На Приполярном 
Урале увеличение численности отмечается 
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на участках заброшенных промышленных от-
валов в редколесьях сосны,  ивы или листвен-
ницы [Полетаева и др.,  2014]. Большие по  чис-
ленности популяции (до  3000) на юго-востоке  
Республики Башкортостан отмечаются 
на опушках,  иногда подверженных периоди-
ческому выпасу [Ишмуратова и др.,  2019].

Наибольшее число  популяций C. calceolus 
изучалось на постоянных учетных площад-
ках размером от 100 до  200 м2 с численностью 
от 150 до  500 побегов. Малочисленные популя-
ции преимущественно  встречаются в услови-
ях овражной эрозии почв или сильного  зате-
нения в лиственных лесах и мертвопокровных 
ельниках независимо  от условий природо-
пользования (см. рис. 1).

За последние 20 лет отмечается некоторый 
рост численности C. calceolus в популяциях 
на северной границе распространения в Мур-
манской [Blinova,  Chmielewski,  2020] и Ар-
хангельской [Пучнина,  2017] областях. Напро-
тив,  в условиях лесостепного  региона после 
катастрофической засухи 2010 г. численность 
C. calceolus снизилась в 2–3 раза в популя-
циях на открытых склонах,  опушках в Сред-
нем Поволжье [Фардеева,  2014],  в смешан-
ных лесах Московской области [Полякова 
и др.,  2014]. В целом же для нормальных зре-
лых и зреющих популяций C. calceolus на всей 
территории в многолетних исследованиях от-
мечаются мелкомасштабные флюктуации чис-
ленности,  как правило,  обусловленные пого-
дичной динамикой климатических факторов.

Связь возрастного спектра популяций  
C. сalceolus с климатическими  

характеристиками 

Влияние климата может сказываться на 
различных характеристиках популяции,  та-
ких как численность,  плотность,  жизнен-
ность,  репродуктивные и демографические 
характеристики (процент плодоношения,  уро-
жайность,  возрастной спектр) и,  очевидно,  
будет зависеть от жизненной формы,  страте-
гии и размножения вида. Согласно  всемирным 
данным,  начиная с середины 1970 г. отмечает-
ся увеличение приземных температур  в Се-
верном полушарии до  0,7 °С [Climate Change,  
2007;  Шанталинский,  2008] как в Европе,  так 
и в областях с неоднородным атлантико-арк- 
тическим климатом –  в Фенноскандинавии 

[Førland et al.,  2009;  Blinova,  Chmielewski,  
2020]. Blinova и Chmielewski [2020] в услови-
ях Фенноскандии отмечают увеличение чис-
ленности популяций многих видов орхидей,  
в том числе и C. calceolus,  и предполагают,  
что  такой процесс обусловлен некоторым по-
теплением климата последних 20–30 лет. По-
добные тренды с увеличением численности 
C. calceolus на севере России отмечены в Пи-
нежском заповеднике,  где за последние 20 лет 
она возросла почти в 2 раза [Пучнина,  2017]. 
Корреляционный анализ с климатически-
ми факторами выявил положительную связь 
численности (r = 0,6),  особенно  генеративных 
растений,  с температурой августа предыду-
щего  года. Начиная с 2003 г. наблюдается по-
вышение температуры августа выше от сред-
немноголетних значений,  что  увеличивает 
период вегетации на севере на 2–3 недели 
[Пучнина,  2017]. Положительный тренд чис-
ленности генеративных растений C. calceo- 
lus со  среднемесячной температурой лета 
(r = 0,5–0,7) отмечен в центральной части 
ареала на территории Среднего  Поволжья 
[Фардеева,  2014].

В работе [Doak,  Morris,  2010] подчеркива-
ется необходимость многолетних наблюдений 
за всеми популяционными характеристиками 
для выявления процессов демографической 
компенсации,  возникающих у видов на гра-
нице ареала при изменении климата. В экс-
тремальных условиях на границе ареала мо-
жет изменяться тип возрастной структуры,  
либо  увеличиваться продолжителность онто-
генеза вследствие ограничения размножения 
факторами среды [Rosbach,  Poschlod,  2018;  
Санданов,  Росбах,  2019]. 

Информативными для анализа законо-
мерностей возрастной структуры популяций 
C. calceolus оказались почти все температур-
ные факторы. В первой десятке климатических 
характеристик местообитания,  с которыми 
наиболее связана возрастная структура попу-
ляций C. calceolus,  как по  числу связанных 
возрастных групп,  так и по  величине коэф-
фициента корреляции выделяются максималь-
ная температура (bio5),  средняя температу-
ра теплого  (bio10) и самого  влажного  (bio8)  
квартала,  максимальные температуры с июня 
по  сентябрь (tmax06,  tmax07,  tmax08,  tmax09,   
tavg06,  tavg07),  индекс влажности Thornth0 
waite (thornthwai). Во  втором десятке по  зна-
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чимости: PETseason –  ежемесячная изменчи- 
вость потенциальной эвапотранспирации,   
PETwarmest –  среднемесячная эвапотранспи- 
рация самого  теплого  квартала,  moisture –  
влажность,  therm_ind –  индекс термичности,  
основанный на сумме среднегодовых темпе-
ратур,  prec08 –  осадки августа,  mах и min 
температуры самого  холодного  месяца;  max,  
min и средние температуры каждого  меся-
ца,  mintwarm –  минимальная температу-
ра самого  теплого  месяца;  growing0 –  сум-
ма среднемесячной температуры со  средней 
температурой >0 °С [Международный метео-
рологический словарь,  2012].

Численность генеративных особей и осо-
бенно  зрелых генеративных (g2) положитель-
но  связана с перечисленными выше темпера-
турными показателями (рис. 3). Аналогичная 
зависимость наблюдается и по  коэффициен-
ту эффективности,  так как чем больше в воз-
растном спектре генеративных растений (что  
характерно  для зрелых и зреющих популя-

ций с центрированным (v-g) и правосторонним 
(g-g) спектрами),  тем больше коэффициент 
эффективности. Положительная связь с тем-
пературой вегетационного  сезона объясняет 
периодическое преобладание доли генератив-
ных растений в центрированном спектре (v-g)  
C. calceolus. Вариабельность температуры 
по  годам способствует увеличению доли ге-
неративных групп в жаркие и иногда засуш-
ливые летние вегетационные периоды,  что  от-
мечается в работах [Кириллова и др.,  2012;  
Фардеева,  2014;  Пучнина,  2017].

В условиях континентальности на востоке 
и юго-востоке европейской части России воз-
действие климатических факторов,  продолжи-
тельного  жаркого  лета с высокими средними 
температурами 30–35 °С и частым дефици-
том осадков способствует появлению попу-
ляций с преобладанием генеративных групп 
в возрастном спектре. Экстремальные клима-
тические условия на юго-восточной границе 
ареала приводят к снижению процессов про-

Рис. 3. Связь демографических признаков с климатическими характеристиками местообитания. Пунсоны 
подсвечивают коэффициенты корреляции,  статистически значимые при уровне значимости 0,001.
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растания семян и протокормов,  что  компенси-
руется активацией вегетативного  размножения 
и разрастанием куртины генеративных генет. 
Как отмечает И. В. Татаренко  [2007],  у взрос-
лых особей C. calceolus отмечена малая лока-
лизация в корневых волосках симбиотрофных 
грибов (до  0,5 %),  что  способствует переходу 
взрослых растений C. calceolus к автотрофному 
типу питания и является важной адаптацией 
в условиях засушливых летних периодов. Од-
нако  протокормы,  ювенильные и имматурные 
растения имеют значительную микоризную ин-
фекцию,  существенно  зависят от симбиотро-
фных грибов и,  соответственно,  влажности 
субстрата,  что  объясняет увеличение их чис-
ленности во  влажные вегетационные годы.

К факторам,  характеризующим осадки 
и влажность воздуха,  относились: moisture –  
показатель относительной влажности и за-
сушливости;  thornthwai –  индекс аридности 
Торнтейна и индекс степени дефицита воды;  
осадки самого  теплого  (bio18) и самого  влаж-
ного  (bio16) кварталов. Отмечено,  что  числен-
ность генеративных растений,  как и коэффи-
циент эффективности популяции,  снижается 
с увеличением показателей количества осад-
ков и влажности в вегетационный период (см. 
рис.  3). И,  наоборот,  выявлена положитель-
ная зависимость с индексом аридности –  уве-
личивается численность генеративных групп 
C. calceolus и возрастных спектров с максиму-
мом на генеративных особях. Показана досто-
верная отрицательная зависимость численно-
сти имматурных особей C. calceolus с индексом 
аридности Торнтейна,  всеми температурны-
ми показателями и различными показателями 
потенциальной эвапотранспирации,  представ-
ляющей суммарное испарение влаги из поч- 
вы и с поверхности растительности,  кото-
рая оценивает влагообеспеченность субстра-
та в различные периоды (см. рис.  3). Напро-
тив,  отмечается достоверная положительная 
зависимость численности имматурных расте-
ний с большинством климатических характе-
ристик влажности и количества осадков в ве-
гетационный период,  преимущественно  с мая 
по  август. Однако  на севере (“Scandinavian 
and Russian taiga” –  Архангельская обл.,  
республики Карелия,  Коми),  северо-восто-
ке (“Ural montane forests and tundra” –  юж-
ный Урал) и северо-западе (“Sarmatic mixed 
forests” –  Московская,  Владимирская об-

ласти,  Республика Марий Эл) высокая чис-
ленность ювенильных и имматурных особей 
поддерживается не только  климатическими,  
но  и эколого-фитоценотическими особенно-
стями биотопов. 

Вариабельность возрастных спектров  
C. calceolus в разных эколого- 
фитоценотических условиях  

экорегионов

Для классификации популяций в соот-
ветствии с характерными спектрами онто-
генетических групп C. calceolus применена 
трехступенчатая процедура. На первом эта-
пе спектры всех популяций были разделены 
на три типа: j-im с преобладанием особей пре-
генеративных состояний (совокупности особей 
j и im);  v-v с преобладанием особей вирги-
нильных (совокупности v);  v-g с преоблада-
нием особей генеративных состояний. На вто-
ром этапе из категории популяций v-g была 
выделена четвертая категория g-g с домини-
рованием особей в генеративных состояниях,  
где их доля составила более 2/3 от всей попу-
ляции (более 67 %). На третьем этапе с помо-
щью процедуры к-средних были уточнены вы-
деленные характерные спектры,  и популяции 
классифицировались по  близости указанным 
спектрам. В таблице приведены средние про-
центные соотношения возрастных групп для 
четырех типов характерных спектров. 

Центрированный тип спектра представлен 
двумя вариациями,  в которых максимальное 
число  особей либо  генеративные (g),  либо  
виргинильные группы (v+vv),  и характерен 
для 65 %  всех популяций. Во  всех экорегионах 
европейской части России для большинства 
изученных популяций в условиях хвойных,  
хвойно-широколиственных,  широколиствен-
ных,  мелколиственных,  хвойно-мелколист- 
венных лесов и в редколесьях на почвах,  
часто  подстилаемых карбонатными мате-
ринскими породами,  мало- и среднеувлаж-
ненных,  преимущественно  отмечается цент- 
рированный тип возрастных спектров (v-v)  
и (v-g) с преобладанием виргинильных и ге-
неративных растений. Как правило,  это  одни 
и те же популяции в разные годы. Два вариан-
та центрированного  спектра (v-v и v-g) опре-
деляются в многолетней динамике,  обуслов-
ленной климатическими факторами в разные 
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годы,  поэтому по  представленным картам их 
распределение в пространстве практически со-
впадает (рис. 4). 

По  многолетним флуктуациям численно-
сти вида отмечается,  что  доля виргинильных 
групп варьируется от 35 до  60 %,  увеличи-
вается в условиях снижения среднемесячных 
температур  и роста среднемесячного  количе-
ства осадков в период вегетации,  что  вызва-
но  переходом части генеративных растений 
в состояние временного  покоя –  нецветения. 
Доля генеративных побегов колеблется в пре-
делах 48–67 %,  генеративные растения начи-
нают преобладать в более теплые весенне-лет-
ние периоды. Доля ювенильных и имматурных 
растений в возрастном спектре незначительна 
(рис. 5). Как отмечает Т. Kull [1998,  1999],  при 
изучении популяций вида в странах Балтии 
“клональные побеги куртины (раметы),  види-
мо,  ответственны за большую часть колеба-
ний численности,  тогда как число  генет,  воз-

никающих семенным путем,  обычно  довольно  
стабильно”. 

Многолетние (за  10–20  лет) мелкомас-
штабные флуктуации численности в попу-
ляциях C. сalceolus подтверждаются в раз-
ных экорегионах: на севере и северо-востоке 
“Scandinavian and Russian taiga” –  Архан-
гельская [Пучнина,  1999,  2017],  Кировская 
[Егорова,  Сулейманова,  2019] области,  Респуб- 
лика Коми [Кириллова,  2015],  на северо-за-
паде “Sarmatic mixed forests” –  Московская,  
Тверская,  Владимировская области [Пушай,  
2006;  Марков,  Тихомирова,  2016;  Железная,  
2017],  в центральной части “Sarmatic mixed 
forests” и “East European forest steppe” –  ре-
спублики Татарстан [Фардеева,  2014] и Мор-
довия [Khapugin et al.,  2017],  на юго-востоке 
“East European forest steppe” [Кильдияро-
ва,  2016;  Кильдиярова,  Ишмуратова,  2018] 
и “Ural montane forests and tundra” на Юж-
ном Урале Республики Башкортостана [Бар-

Типы возрстных спектров C. calceolus и процентное соотношение онтогенетических групп

Обозначение 
типа спектра

Тип спектра
Число  

популя-
ций

Онтогенетическое состояние

j im v g s

j-im Бимодальный –  преобладание имматурных и 
генеративных групп (im-g)

28 15 26 33 26 0

v-v Центрированный –  преобладание виргинильных 
и взрослых вегетативных групп (v-vv)

39 3 11 59 27 0

v-g Центрированный –  преобладание виргинильных 
и генеративных групп (v-g)

58 3 9 36 52 0

g-g Правосторонний с сильным доминированием 
генеративных групп (g)

24 0 3 13 82 2

П р и м е ч а н и е.  Группы особей: j –  ювенильные,  im –  имматурные,  v –  виргинильные и взрослые веге-
тативные,  g –  генеративные и s –  сенильные.

Рис.  4. Пространственное распределение популяций C. calceolus,  классифицированных в соответствии 
с типами онтогенетических спектров (см. таблицу): бимодальный тип спектра с преобладанием ювениль-
ных и имматурных групп (j-im),  центрированный спектр  с преобладанием виргинильных и взрослых 
вегетативных групп (v-v);  центрированный спектр  с преобладанием виргинильных и генеративных групп 

(v-g);  правосторонний тип спектра с преобладанием генеративных групп (g-g)
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лыбаева и др.,  2018;  Ишмуратова и др.,  
2019]. Центрированный тип спектра так-
же характерен для популяций,  находящих-
ся в Азии,  –  в Свердловской обл. [Игошева,  
2014] и Челябинской обл.,  Ильменский за-
поведник [Лесина,  2015],  которые относятся 
к экорегиону “West Siberian taiga”. 

Такое динамическое равновесие популяции 
обусловлено  рядом адаптаций C. сalceolus: 
независимость взрослых растений от симбио-
трофных грибов,  периодический переход ге-
неративных побегов в состояние временного  
покоя –  нецветения,  накопление питательных 
веществ в корневище,  разрастание куртины,  
ее омоложение за счет новых виргинильных 
побегов в более влажные годы,  периодическая 
активизация семенного  размножения,  в том 
числе за счет временного  покоя генеративных 
растений и повышения их жизненности и пло-
довитости на следующие годы,  длительность 
существования куртины до  30–100 лет,  что  
способствует поддержанию популяции в про-
странстве и времени.

Редко  в центральной части Европей-
ской России в течение многолетнего  периода 
встречается постоянный спектр  с максиму-
мом на виргинильных группах (v-v) в усло-
виях сильного  затенения. Например,  в “Sar-
matic mixed forests” такой спектр  отмечается 

в популяциях C. сalceolus по  мертвопокров-
ным и зеленомошным ельникам в Московской 
обл. [Полякова и др.,  2014;  Железная,  2015],  
влажным осинникам и ельникам неморальным 
в Брянской обл. [Горнова и др.,  2018],  осинни-
кам широкотравным в Мордовии [Khapugin et 
al.,  2017],  влажным липнякам с дубом и елью 
неморальным в Чувашии [Налимова,  2010],  
ельникам с липой бореально-неморальным 
на севере Татарстана [Фардеева и др.,  2020]. 
Г. А. Полякова [2014] отмечает,  что  после вы-
рубки подроста клена в ельнике доля цвету-
щих генеративных растений увеличивается 
в 1,5–2 раза. В условиях атлантико-арктиче-
ского  климата Мурманской обл. такой спектр  
также может быть постоянным для некото-
рых популяций C. сalceolus,  что  обусловлено  
больше климатическими факторами,  форми-
рующими короткий и часто  холодный вегета-
ционный период. 

Центрированный возрастной спектр  наибо-
лее устойчивый,  что  поддерживает стабиль-
ное состояние популяций и отражает черты 
К‑стратегии C. calceolus,  способного  исполь-
зовать как вегетативное,  так и семенное раз-
множение и,  как правило,  характерен для 
“кальцефильного” экотипа,  выживающего  
в условиях переменности увлажнения и недо-
статка влаги в почве. В течение многолетнего   

Рис. 5. Центрированный возрастной спектр  в популяциях C. сalceolus: центрированный спектр  с преоб-
ладанием виргинильных и взрослых вегетативных групп (v-v);  центрированный спектр  с преобладанием 
виргинильных и генеративных групп (v-g). Заливкой показаны 5 и 95 %  квантили. Тонкие линии –  со-
отношение возрастных групп в каждой популяции. Утолщенная линия и белые кружки –  характерный 

спектр  как среднее по  всем популяциям,  отнесенных к этому типу
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периода доля ювенильных и имматурных 
групп варьируется в пределах 10–20 %,   
появляющихся в результате семенного  раз-
множения,  однако  колебания численности 
ювенильных групп значительны,  что,  по-ви-
димому,  обусловлено  их низкой выживаемо-
стью. Современный базовый центрированный 
спектр  популяции C. calceolus в Европей-
ской России –  3 : 10 : 47 : 40 (j : im : v: g),  
несколько  отличается от базового  спектра 
C. calceolus,  данного  в 1996 г. 

Правосторонний тип возрастного  спектра 
C. сalceolus отмечается в популяциях,  при-
уроченных к районам с континентальным 
и умеренно-континентальным климатом на 
юго-востоке Европейской России в услови-
ях лесостепной и степной зон,  где количе-
ство  осадков в летний период незначитель-
но  и периодически возникают засухи. Данные 
популяции встречаются на территории “East 
European forest steppe” (Московская и Самар-
ская области,  республики Татарстан и Баш-
кортостан) и “Kazakh forest steppe (Юж-
ный Урал,  Башкортостан),  единично  “Pontic 
steppe” (Оренбургская обл.). Единично  отмечен 
подобный спектр  в хвойно-широколиственных 
лесах –  “Sarmatic mixed forests” во  Влади-
мирской,  Нижегородской областях и Татар-
стане. Можно  предположить,  что  это  один 
из вариантов центрированного  спектра,  осо-

бенно  если при многолетней динамике чис-
ленности часто  отмечается варьирование доли 
виргинильных и генеративных побегов. Одна-
ко  встречаются популяции,  для которых пра-
восторонний возрастной спектр  отмечен в те-
чение 5–20  лет. Доля генеративных особей 
в подобных популяциях C. сalceolus никогда 
не бывает ниже 68 %,  в среднем 80 %,  чис-
ленность ювенильных и имматурных групп се-
менного  происхождения низкая,  их доля ва-
рьируется от 0 до  5 %  (рис. 6).

В таких популяциях семенное размноже-
ние снижено,  и популяция поддерживает-
ся преимущественно  вегетативным способом 
за счет формирования и разрастания кло-
нов. Подобные популяции приурочены преи-
мущественно  к нагорным ксерофитным раз-
нотравным дубравам и нагорным соснякам 
Среднего  Поволжья. На Жигулевских горах 
коренного  берега р. Волги (53°24′58′′ с. ш.,  
49°56′40′′ в. д.),  в дубравах Жигулевского  за-
поведника,  национального  парка “Самарская 
Лука”,  на меловых террасах в кленовниках,  
в горных сосняках ООПТ “Рачейская тайга” 
в течение 10  лет (2010–2020 гг.) отмечают-
ся только  правосторонние спектры в популя-
циях C. сalceolus [Ильина,  2019]. При общей 
численности 50–110 особей доля генератив-
ных варьируется от 90 до  98 %,  крайне ред-
ко  появляются имматурные особи –  1–2 эк-

Рис. 6. Возрастные спектры в популяциях C. сalceolus: бимодальный спектр  с преобладанием ювенильных 
и имматурных возрастных групп (j-im);  правосторонний спектр  с доминированием генеративных групп 
(g-g). Заливкой показаны 5 и 95 %  квантили. Тонкие линии –  соотношение возрастных групп в каждой 
популяции. Утолщенная линия и белые  кружки –  характерный спектр  как среднее по  всем популяциям,  

отнесенным к этим типам
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земпляра,  ювенильные не отмечаются вовсе. 
По  известняковым склонам правобережья 
р. Волги в Татарстане иногда отмечаются по-
пуляции с постоянным правосторонним спект
ром. Часто  местонахождения популяций на-
ходятся на оползнево-осыпных склонах,  где 
в условиях снижения конкуренции C. сalceolus 
разрастается до  300–500 особей на 200–400 м2  
по  редколесьям [Фардеева,  2014],  но  чис-
ленность ювенильных и имматурных изменя-
ется в пределах 2–5 %. Подобные популяции 
отмечаются на Южном Урале,  в заповедни-
ке “Шульган-Таш”,  по  западным склонам 
каньона Каповых пещер  в светлых разрежен-
ных березняках с сосной [Кильдиярова,  Иш-
муратова,  2018],  а также в условиях выпаса 
 в сосново-лиственных разнотравных редко-
лесьях на юго-востоке Башкортостана в эко-
регионе “Kazakh forest steppe” [Ишмурато-
ва и др.,  2019]. На наш взгляд,  этот спектр  
обусловлен как климатическими факторами,  
формирующими определенный видовой со-
став фитоценозов в условиях недостаточного  
увлажнения,  так и абиотическими –  мало-
мощные щебенистые сухие почвы,  оползне-
вые склоны либо  выпас. 

Редко  правосторонний спектр  C. сalceolus 
отмечается и в условиях “Scandinavian and 
Russian taiga”,  в подзоне средней тайги. На-
пример,  выявляется в условиях ельников раз-
нотравных на южных крутых склонах в до-
лине р. Вятки на территории Кировской обл. 
[Егорова,  Сулейманова,  2019,  2021]. Такой же 
спектр  встречается в популяциях по  крутым 
известняковым склонам южных экспозиций 
в условиях Приполярного  Урала (националь-
ный парк “Югыд ва”). Важными на северной 
границе распространения вида становятся хо-
рошо  прогреваемые местообитания,  так как 
в условиях весенних и редко  летних замо-
розков на равнинных участках погибает зна-
чительная часть цветов и плодов C. сalceolus 
и снижается плодообразование [Кириллова 
и др.,  2012]. Усредненные возрастные спектры 
правостороннего  и бимодального  типов пока-
заны на рис. 6.

Высокая гибель у наземных орхидей свя-
зана с семенной,  протокормальной и юве-
нильной стадиями жизни [Romano et al.,  2020;  
Gargiulo et al.,  2021]. Однако  для популяций 
C. calceolus характерен также и постоянный 
бимодальный спектр  с большой долей юве-

нильных и имматурных групп. Бимодальный 
тип спектра (j-im) в популяциях C. calceolus 
(см. рис.  6)  иногда появляется после ряда 
влажных периодов или в условиях пироген-
ных сукцессий в популяциях с центрирован-
ным спектром. В этом случае вспышка чис-
ленности увеличивает долю ювенильных 
групп до  25–50 %,  из которых не все перехо-
дят в имматурное состояние,  поэтому спектр  
опять становится центрированным. 

Бимодальный спектр  является постоянным 
в местообитаниях влажных субстратов,  где 
часто  снижена конкуренция с другими вида-
ми трав в сфагновых сосняках Южного  Ура-
ла [Ишмуратова и др.,  2003],  в заболоченных 
пойменных сосняках с березой на террито-
рии Республики Коми [Тетерюк,  2003],  в за-
болоченных сфагновых березняках Карелии 
[Дьячкова и др.,  1997],  в сфагновых сосня-
ках и ельниках Московской обл. [Железная,  
2015,  2017]. Бимодальный спектр  в зелено-
мошных сосняках с елью во  Владимирской 
обл.,  по-видимому,  обусловлен зарастани-
ем заброшенной части известнякового  карье-
ра,  где снижена конкуренция,  что  отражает 
r-стратегию орхидных,  которая проявляется 
в условиях определенных стадий восстановле-
ния фитоценозов [Железная,  2017].

В бимодальном спектре постоянно  отмеча-
ется значительное число  ювенильных и им-
матурных растений,  их доля увеличивается 
до  40–48 %. Такой возрастной спектр  преи-
мущественно  встречается в западных районах 
европейской части России и характерен для 
“полесского” [Бакин,  Фардеева,  2012] экоти-
па C. сalceolus. 

Бимодальный спектр  популяций C. сal-
ceolus отмечается также по  известняковым 
и гипсовым склонам долин рек и карстовых 
логов на севере в Архангельской обл.,  где 
субстраты явно  испытывают недостаток вла-
ги и имеют слабощелочную среду [Пучни-
на,  1999;  Наквасина и др.,  2015],  что  под-
тверждается почвенными исследованиями. 
На таких же известняковых склонах Тима-
на и Северного  Урала в Республике Коми ча-
сто  встречаются популяции с постоянным 
бимодальным спектром. Как отмечают ав-
торы,  по-видимому,  основная причина по-
явления в популяциях молодых возрастных 
групп –  благоприятные условия для про-
растания семян (и  протокормов) в условиях 
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слабой сомкнутости травяно-кустарничкового  
яруса склоновых ценозов и снижения конку-
ренции. На участках южных и западных скло-
нов на севере в зоне тайги –  “Scandinavian 

and Russian taiga” (Республика Коми,   
Архангельская обл.) важным для активиза-
ции семенного  размножения вида является 
не только  отсутствие конкурентов,  но  и до-

Рис. 7. Диаграммы размаха значений 
экологических факторов местообита-

ний C. calceolus
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статочная прогреваемость участков,  спо-
собствующая хорошему плодообразованию,  
а также плотная моховая подстилка,  всегда 
удерживающая влагу (в  покрытие до  50 %) 
[Кириллова и др.,  2012]. Такие условия способ-
ствуют активизации семенного  размножения. 

Определенный “полесский” экотип вида как 
адаптация возникает в довольно  специфиче-
ских абиотических условиях влажного  биото-
па на достаточно  легких и иногда слабокис-
лых почвах,  что  подтверждается участием 
сфагнума в моховом покрове фитоценозов Мо-
сковской,  Владимирской областей,  республик 
Башкортостан,  Карелия и Марий Эл. В целом 
же на активизацию семенного  размножения 
воздействуют и климатические факторы – по-
вышенная влажность,  достаточное количество  
осадков. Более мягкий климат западных райо-
нов европейской части России обусловлен луч-
шим проникновением атлантических ветров.

Условия местообитаний были определе-
ны с помощью видового  состава фитоценозов 
и экологических шкал Д. Н. Цыганова [1983] 
(рис. 7): термоклиматичность,  континенталь-
ность,  азотообеспеченность,  освещенность,  
кислотность почв,  солевой режим почв,  влаж-
ность. Местообитания C. calceolus встречают-
ся в диапазоне условий: по  континентально-
сти –  от субматерикового  до  материкового  
климата;  по  характеру освещенности – от по-
луоткрытых пространств до  светлых лесов;  
по  типу кислотности почв –  от слабокис-
лых до  нейтральных;  по  солевому режи-
му –  от небогатых до  довольно  богатых почв. 

Для сравнения типов возрастных спектров 
по  условиям среды местообитаний популяций 
C. calceolus проведены тесты Тьюки (действи-
тельность значимых различий,  Tukey HSD 
test). Информативными являются показате-
ли термоклиматичности,  влажности и азото-
обеспеченности. Термоклиматичность,  отра-
жающая поступление солнечной радиации,  
достоверно  больше (40–50 ккал/см∙см∙год) 
отмечается в местообитаниях на юго-востоке,  
где преобладают популяции с правосторонним 
возрастным спектром. 

Значимое различие наблюдается между 
средней термоклиматичностью местообита-
ний в популяциях спектров g-g и j-im (p-value  
< 0,01). В этих же местообитаниях влажность  
почвы достоверно  ниже по  сравнению с дру-
гими участками – значимое различие наблю- 

дается между средней влажностью почвы ме- 
стообитаний в популяциях спектров g-g и v-g  
(уровень значимости p-value < 0,05,  но  бли-
зок к пороговому p-value = 0,049). Значимое 
различие наблюдается между средней азото- 
обеспеченностью местообитаний в популяциях 
спектров v-g и j-im (p-value < 0,01),  азотообе-
спеченность почв достоверно  ниже на участ-
ках,  где отмечаются популяции с бимодальным 
спектром,  часто  встречающихся на бедных поч- 
вах заболоченных сфагновых лесов. 

В целом анализ на основе экологических шкал 
подтверждает достоверную зависимость раз-
ных типов базовых спектров популяций C. cal- 
ceolus от определенных эколого-фитоценоти-
ческих и климатических факторов (см. рис. 7).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Метапопуляция C. calceolus на обширной 
территории Европейской России устойчивая 
и полночленная. Субпопуляции C. calceolus 
произрастают в разнообразных экологиче-
ских,  фитоценотических и почвенных зональ-
ных условиях. Два типа возрастных спектров 
(центрированный и бимодальный) отражают 
основные адаптации вида не только  к разным 
эколого-фитоценотическим условиям,  но  и 
метеорологическим характеристикам клима-
та,  формирующего  климатические системы 
мягкого  умеренного  климата на западе  и уме-
ренно  континентального  –  на северо- и юго- 
востоке Европейской России,  что  подтвержда-
ется корреляционным анализом. В сочетании 
климатических,  абиотических и фитоценоти-
ческих условий,  обеспечивающих достаточ-
ную влажность местообитаний и/или отсут-
ствие конкурентов в травяно-кустарничковом 
ярусе на определенных стадиях сукцессии 
фитоценозов,  в популяциях C. calceolus пре-
обладает бимодальный спектр. С увеличени-
ем континентальности и термоклиматичности 
на юго-восточной границе распространения 
вида как приспособление к засушливым пе-
риодам возникают популяции с выраженным 
правосторонним спектром,  где основным ме-
ханизмом поддержания численности является 
вегетативное разрастание генеративной гене-
ты –  крупных куртин,  удерживающих попу-
ляционное пространство. 

Если считать правосторонний спектр  край- 
ним проявлением центрированного  в услови- 



444

ях увеличения континентальности климата,  то   
усредненный базовый центрированный спектр   
будет выглядеть так: 3 : 8 : 36 : 53 (j : im : v : g).  
От предложенного  спектра И. В. Татаренко  
[1996] для популяции C. calceolus в прошлом 
столетии он отличается по  двум позициям.  
В современном центрированном спектре уве-
личивается доля ювенильных растений от 0 
до  3 %  и генеративных –  от 48 до  53 %. На 
наш взгляд,  такое отличие возрастных спек-
тров вида вызвано  некоторым потеплением 
климата,  особенно  ощутимое на северной гра-
нице распространения,  где периодически бла-
гоприятные теплые периоды в XXI в. способ-
ствовали увеличению вегетационного  периода,  
иногда на 2–3 недели. Опасение вызывает по-
стоянный правосторонний спектр  на юго-вос-
токе Среднего  Поволжья,  определяемый в по-
пуляциях после катастрофической засухи 
2010 года,  приведшей также и к сокращению 
численности. Связь численности разных воз-
растных групп C. calceolus с климатическими 
факторами достоверная,  но  средняя,  что  об-
условлено  разнообразием возрастных спектров 
и климатических показателей на обширной 
территории европейской части России. Тесная 
связь динамики численности определенной по-
пуляции C. calceolus лучше проявляется с ре- 
гиональными климатическими факторами.

Тем не менее на северной границе распро-
странения,  например  в Мурманской обл.,  сни-
жаются репродуктивная активность и процент 
плодообразования,  а на юго-восточной – при 
большой доле генеративных растений снижа-
ется прорастание семян. В обоих случаях де-
мографической компенсацией популяции явля-
ется активизация вегетативного  размножения 
и периодический переход особей в состояние 
временного  покоя,  что  отражается в возраст-
ном спектре метапопуляции. Вследствие этого  
коэффициенты возрастности и эффективно-
сти в многолетней динамике нормальных по-
пуляций также варьируются,  отражая то  омо-
ложение популяции,  то  ее некоторое старение 
при отсутствии или снижении доли ювениль-
ных и имматурных групп. В динамике мета-
популяция балансирует по  коэффициенту 
“дельта – омега” в категории “молодая –  зре-
лая”. Однако  именно  генеративные расте-
ния,  достигающие полной структуры жизнен-
ной формы C. calceolus,  образующие крупные 
куртины-клоны,  способны удерживать и эф-

фективно  использовать пространство  с при-
родными ресурсами длительное время. 

Обобщая довольно  разрозненные сведе-
ния о  численности и онтогенетической струк-
туре популяций C. calceolus в разных частях 
ареала,  разных экорегионах и фитоценозах,  
можно  сказать,  что  вид имеет относительно  
широкие адаптационные способности. В экс-
тремальных и недостаточно  благоприятных 
экологических условиях C. calceolus размно-
жается преимущественно  вегетативным пу-
тем и может длительно  существовать на низ-
ком уровне жизненности,  часто  в состоянии 
вторичного  покоя (нецветения).
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The paper presents modern data on the demographic structure and population size of  C. calceolus on 
the territory of  European Russia. The assessment of  the species distribution and population size is based 
on the classification of  the terrestrial ecoregions of  the World. The long-term dynamics of  the number 
and age structure (150 populations) of  C. calceolus was revealed for the 20-year research period 1997–2020. 
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It has been reliably determined that the number of  generative plants is positively related to temperature 
indicators,  while the number of  pregenerative groups depends on humidity factors and negatively on tem-
perature. Three types of  basic age spectra were identified: 1) centered 3 : 10 : 47 : 40 (juvenile (j): immature 
(im): virginal (v): generative (g)),  the most common in the European part of  the Russian Federation (RF);  
2) bimodal 15 : 26 : 33 : 26 (j: im: v: g),  mainly found in the western regions;  3) right-sided 0 : 3 : 13 : 82 : 2 
(j : im : v : g : s),  which is steadily appears in the continental climate of  the eastern regions of  European 
Russia. The current baseline spectra of  C. calceolus populations differ from the baseline spectrum of  the 
species given in the 20th century. The base spectra reliable depends on ecological-phytocenotic plant commu-
nity structure and abiotic features of  habitats,  it was shown using the scales of  ecological indicator values.

Key words: population dynamics,  demographic structure,  climatic factors,  Cypripedium calceolus L.


