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Для разработки принципов и критериев ох-
раны редких видов, а также выявления меха-
низмов адаптации к антропогенным преобра-
зованиям среды необходимы исследования био-
логии и экологии видов на всем протяжении 
ареала.

В Кировской обл. сведения по редким видам 
носят фрагментарный характер и представлены 
в основном материалами, отражающими место-
нахождения видов (Баранова, 2000; Тарасова, 
2007), выявленные в процессе флористических 
обследований. Лишь для некоторых видов ред-
ких растений установлены эколого-фитоценоти-
ческие и популяционные параметры (Чиркова и 
др., 2011; Чупракова, Савиных, 2012; Егорова и 
др., 2014).

Семейство Орхидные (Orchidaceae) – одно 
из самых многочисленных среди однодольных 
(Dressler, 1981). Вследствие высокой декора-
тивности и специфических биоэкологических 
особенностей семейство целиком включено во 
II Приложение Конвенции по международной 
торговле видами дикой флоры и фауны, нахо-
дящимися под угрозой исчезновения.

Cypripedium calceolus L. (семейство Orchida-
ceae) – северо-евразиатско-континентальный 
вид (Денисова, Вахрамеева, 1978). Распростра-
нен в лесной зоне европейской части России, на 
юге Сибири и Дальнего Востока, включая о. Са-
халин (Аверьянов, 1999). Ареал C. calceolus ох-
ватывает большую часть Европы, включая Скан-
динавию, Англию и Балканский полуостров, 
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не встречается в Средиземноморье, северном и 
северо-восточном Казахстане, Монголии, север-
ном Китае, Японии и Корее (Аверьянов, 1999).

C. c alceolus охраняется по всей Европе (Kell 
at al, 2003; Bilz at al, 2011; IUCN, 2012a,б), вклю-
чен в Приложение к Резолюции № 4 Постоянно-
го комитета Бернской конвенции (1998) как вид 
общеевропейского значения (EIONET 2012), за-
несен в Красные книги МСОП (LR), Российской 
Федерации (2008) (III категория), всех регионов, 
где встречается данный вид, в том числе и в Ки-
ровской обл. (2014) (III категория), в «Изумруд-
ную книгу Российской Федерации» (2011–2013).

На территории Кировской обл. известны бо-
лее 50 местообитаний вида. C. calceolus охра-
няется на территории заповедника «Нургуш», 
ГПЗ федерального значения «Былина», а также 
в ряде памятников природы в южных районах 
области (Тарасова, 2005а,б).

Сведения о местообитаниях вида и его попу-
ляционных параметрах отрывочны (Чиркова и 
др., 2011) и недостаточны для разработки кри-
териев охраны.

Материалы и методы исследования

Исследования проводили в период с 2008 
по 2016 г. в пяти ценопопуляциях (ЦП) вида 
(табл. 1), расположенных в подзоне южной 
тайги Кировской обл. (Слободской р-н).

Исследуемые ЦП C. calceolus приурочены 
к выходам известняковых пород в долине р. 
Вятка (ЦП 1–4), а также отмечены в условиях 
техногенной среды по зарастающим отвалам 
отработанного известкового карьера – ЦП 5 
(окрестности дер. Бакули, Слободской р-н, Ки-
ровская обл.).

Климат исследуемой территории умеренно-
континентальный. Среднегодовая температура 
воздуха составляет 1,7 °С. Атмосферные осад-
ки приносятся циклонами; средняя годовая 
сумма осадков 574 мм, их количество неоди-
наково по годам. За три летних месяца выпа-
дает в среднем 200 мм осадков. Отрицательная 
сторона климата – большие колебания осадков 
по годам приводят либо к излишнему увлажне-
нию, либо к засухам.

При изучении ЦП использовали общеприня-
тые подходы и методики (Ценопопуляции рас-
тений, 1988). В качестве интегральных характе-
ристик популяционной структуры использованы 
следующие демографические показатели: ин-
декс возрастности (Iвоз.) (Уранов, 1975), индекс 
восстановления (Iв) и замещения (I3) (Жукова, 

1995), индекс эффективности (Iэф.) (Животовский, 
2001). Тип ЦП определяли по классификации 
Т.А. Работнова (Работнов, 1950), А.А. Уранова 
и О.В. Смирновой (Уранов, Смирнова, 1969) и 
«дельта-омега» Л.А. Животовского (Животов-
ский, 2001).

Статистическая обработка данных проведена 
в соответствии с общепринятыми методами и 
подходами. Данные достоверны при уровне зна-
чимости P ≤ 0,05.

Результаты исследования и их обсуждение

Исследованные местообитания вида приуро-
чены к облесенным склонам долины р. Вятка 
(класс Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. in Br.-Bl., Siss. 
et Vlieger, 1939) и к зарастающим ивово-сосно-
выми разнотравными лесами отвалам отрабо-
танного известкового карьера, где Cypripedium 
calceolus произрастает на дерново-карбонат-
ных почвах, преимущественно тяжелосуглини-
стых, реже среднесуглинистых (Чиркова и др., 
2011). Близкие эдафические предпочтения вида 
отмечали исследователи Северной и Централь-
ной Европы (Jackowiak, 1993; Kull, 2003), Ве-
ликобритании (Kull, 1999), стран Балтии (Kull, 
1998), различных регионов России (Фардеева и 
др., 2010), в том числе северных (Пучнина, 1999; 
Zheleznaya, 2015). В то же время в средней поло-
се России вид часто встречается на дерново-под-
золистых и торфяно-болотистых почвах (Моисе-
ева, 1970). Л.В. Аверьянов (1999) отмечает, что 
вид в северной части ареала встречается почти 
исключительно в местах выхода известняков на 
почвах, богатых кальцием, в южной части аре-
ала поселяется на нейтральных и слабокислых, 
но плодородных почвах и торфяниках. Зачастую 
Cypripedium calceolus встречается на низинных 
и даже переходных болотах и в северной ча-
сти ареала (Тетерюк, 2003; Баранова, Пузырев, 
2012). Вероятно, различия в показателях эдафи-
ческой приуроченности могут свидетельство-
вать о широте адаптивного потенциала вида.

Древесный ярус исследуемых фитоценозов 
представлен в основном Picea abies и Pinus 
sylvestris. В древостое насаждений с преобла-
данием Picea abies значительна (до 20–30%) 
примесь Abies sibirica. Возраст древостоя в 
сообществах варьирует от 25 до 80 лет, высо-
та – от 4 до 28 м, сомкнутость крон – от 0,1 до 
0,6. Подрост, как правило, разреженный или 
средней густоты, состоит из Picea abies, Abies 
sibirica. В подлеске отмечены 12 видов: Sorbus 
аucuparia, Viburnum opulus, Atragene sibirica, 
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Rosa acicularis, Yuniperus communis, Lonicera 
xylosteum, Ribes spicatum, Frangula alnus, 
Daphne mezereum, Rhamnus cathartica, Salix 
caprea, Chamaecytisus ruthenicus. Общее про-
ективное покрытие травяно-кустарничкового 
яруса (ТКЯ) варьирует от 25–30% (ЦП 3, 5) до 
60% (ЦП 1, 2, 4). Всего зарегистрировано 45 
видов высших сосудистых растений. В ТКЯ 
наряду с лесными видами (Solidago virgaurea, 
Asarum europaeum, Actaea spicata, Lathyrus 
vernus, Pyrola rotundifolia, Rubus saxatilis, 
Equisetum sylvaticum, Galium odoratum) со зна-
чительным обилием присутствуют луговые и 
рудеральные виды (Galium mollugo, Festuca 
pratensis, Heracleum sibiricum, Leucanthemum 
vulgare, Taraxacum officinale и др.). Констант-
ными для всех изученных местообитаний явля-
ются следующие виды: Rubus saxatilis, Melica 
nutans, Asarum europaeum, Fragaria vesca, Viola 
canina. В сосняке с ивой (разнотравном на от-
валах старого отработанного известкового 
карьера, ЦП 5) помимо Cypripedium calceolus 
произрастают и другие представители сем. 
Orchidaceae – Gymnadenia conopsea, Listera 
ovata, Platanthera bifolia, Epipactis atrorubens. 
Отличительная особенность ТКЯ исследован-
ных фитоценозов с Cypripedium calceolus – на-
личие неморальных видов растений (Rhamnus 
cathartica, Asarum europaeum, Actaea spicata, 
Lathyrus vernus, Violа mirabilis и др.). Мохо-
во-лишайниковый яруc либо представлен не-
большими пятнами, образованными зелеными 
мхами (ЦП 1, 2, 5), либо отсутствует (ЦП 3, 4).

В целом исследованные популяции характе-
ризуются меньшей эколого-фитоценотической 
вариабельностью, чем расположенные в чуть 

более южной части ареала (Khapugin at al, 2017; 
Ильина, 2018).

В исследуемых ЦП распределение особей не-
равномерно. Встречаются как единичные побе-
ги C. calceolus, так и многочисленные куртины, 
включающие в среднем 15 растений разных он-
тогенетических групп. В наиболее крупном ско-
плении (популяционном локусе) зафиксированы 
154 парциальных побега.

Динамика демографической структуры и ти-
пов ЦП C. calceolus за рассматриваемый период 
представлена в табл. 2.

Мониторинг состояния численности в пери-
од с 2008 по 2016 г. позволил выявить общую 
для всех ЦП тенденцию увеличения данного 
показателя более чем в два раза. Установле-
на положительная коррелятивная связь между 
численностью особей в популяциях C. calceolus 
(ЦП 1, 2, 4) и суммой среднемесячных темпера-
тур августа и сентября предшествующего года 
(r = 0,64–0,93). 

Рост численности популяций C. calceolus 
зарегистрирован также в северных фрагмен-
тах его ареала (Blinova, 2008). Как отмечает 
Л.В. Пучнина (2017), одна из причин повы-
шения численности особей C. calceolus за-
ключается в увеличении продолжительности 
вегетационного периода, что оказывает влия-
ние на активность вегетативного размножения 
C. calceolus за счет пробуждения спящих почек 
в следующем году. И.В. Блинова (2008) связыва-
ет возрастание численности вида с потеплением 
климата в последние десятилетия. В то же время 
исследователи из более южных регионов отме-
чают, что мелкомасштабные флуктуации чис-
ленности C. calceolus могут быть вызваны экзо-

Т а б л и ц а  1
Характеристика исследуемых местообитаний Cypripedium calceolus

Номер 
ЦП Тип фитоценоза

Таксационные параметры древесного яруса

формула 
древостоя

сомкнутость 
крон

возраст 
древостоя, лет

высота 
древостоя, м

1 ельник разнотравный 7Е3П 0,6 75 22

2 ельник травяный 8Е2П 0,4 70 24

3 сосняк травяный 6С2П1Е1Ос 0,4 70 22

4 ельник с примесью пихты и 
сосны травяный 6Е2П2С 0,5 80 26

5
сосняк с ивой разнотравный 
на отвалах отработанного 
известкового карьера

5С5И 0,1–0,3 25 2–4
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генными факторами, а климатические характе-
ристики года влияют на динамику численности 
менее существенно (Фардеева и др., 2010).

Анализ онтогенетической структуры ЦП 
вида C. calceolus показал, что все изученные 
ЦП являются нормальными неполночленны-
ми. Стабильным участием во все годы наблю-
дения характеризуются часто доминирующие 
виргинильные и генеративные особи. Менее 
постоянны в онтогенетических спектрах им-
матурные растения, отсутствующие в отдель-
ные годы проведения исследований.

Самоподдержание обследованных ЦП C. 
calceolus осуществляется преимущественно ве-
гетативным способом. Семенное возобновление 
отмечено лишь на начальном этапе формирова-
ния ЦП 5, в условиях фитоценоза с несомкну-
тым ТКЯ и отсутствием мохово-лишайникового 
покрова. Одна из возможных причин отсутствия 
семенного возобновления в исследуемых ЦП за-
ключается в фитоценотических особенностях 
мест произрастания C. calceolus. Так, изученные 
местообитания C. calceolus характеризуются 
среднесомкнутым древостоем (0,5), среднесом-
кнутым или густым травяно-кустарничковым 
покровом (25–60%), а также невыраженным или 
фрагментарным мохово-лишайниковым ярусом. 
T. Kull (1998) считает, что для успешного се-
менного возобновления наиболее важны хоро-
шая освещенность и увлажненность местооби-
тания (за счет мохового покрова). Кроме того, 
семенное воспроизводство C. calceolus, по мне-
нию некоторых исследователей (Chapugin и др., 
2017), может сдерживать наличие древесного 
подроста и подлеска.

В целом в исследуемых ЦП преобладает ве-
гетативный способ размножения с неглубоким 
омоложением особей. Вегетативное потомство 
обычно относится к тому же онтогенетическо-
му состоянию, что и материнское, или немного 
омоложено и образовано от вегетативных и ге-
неративных особей (Татаренко, 1996). С этим, 
вероятно, и связано преобладание в исследу-
емых ЦП онтогенетических спектров право-
стороннего (54,5% ЦП) и бимодального (27,3% 
ЦП) типов. Бимодальный спектр имеет два мак-
симума: локальный (в группе виргинильных 
особей), абсолютный (в группе генеративных 
особей). Левосторонний тип спектра с макси-
мумом на виргинильных особях был отмечен 
лишь у 18,2% ЦП.

На основе соотношения значений индексов 
возрастности (Δ) и эффективности (ω) прове-

дено распределение ЦП C. calceolus по клас-
сификации «дельта-омега» Л.А. Животовского 
(2001) (табл. 2). В течение рассматриваемого 
периода в исследуемых ЦП отмечены 4 типа 
ЦП: молодые, переходные, зреющие, зрелые. 
Так, все ЦП с левосторонним типом спектра 
являются молодыми, большинство ЦП (67%) 
с бимодальным спектром по классификации 
«дельта-омега» относятся также к молодым, 
33% ЦП – к зреющим.

Наиболее разнообразными типами ЦП по 
классификации «дельта-омега» от молодых до 
зрелых характеризуются ЦП C. calceolus с право-
сторонними спектрами. К преобладающему типу 
относятся зрелые ЦП (42%), менее распростране-
ны переходные (33%) и молодые (17%), на долю 
ЦП зреющего типа приходится лишь 8%.

Динамика онтогенетической структуры ЦП 1 
выглядит следующим образом: в 2008 и 2010 гг. 
преобладает левосторонний спектр. С 2010 г. уве-
личивается доля особей генеративной группы, что 
проявляется в бимодальности онтогенетиче-
ского спектра, который сохраняется на протя-
жении всего цикла. Демографические показате-
ли на протяжении всего периода наблюдений 
характеризуются как низкие – молодая ЦП 
(табл. 2). Однако в 2016 г. индексы возраст-
ности и эффективности повышаются и ЦП 
переходит в статус зреющей. Тип динамики  
волнообразный.

Отличительная особенность ЦП 2 состоит в 
неизменно высокой доле особей генеративного 
периода (54,5–88,1%) и правостороннем онтоге-
нетическом спектре. Колебания числа особей и 
увеличение доли прегенеративной фракции в от-
дельные годы (2010, 2014) способствовало омо-
ложению ЦП и переходу к зреющему типу. Тип 
динамики флуктуационный.

В ЦП 3 в первый год наблюдения (2008) была 
высока доля особей прегенеративной фракции 
(60,7%). ЦП характеризуется как молодая с ле-
восторонним спектром. В 2010–2014 гг. спектр 
изменился на правосторонний, а тип ЦП – на 
зрелый. В 2016 г. вновь происходит волна омо-
ложения и спектр становится бимодальным, а 
ЦП – зреющей. Тип динамики волнообразно-
флуктуационный.

В 2008 г. в ЦП 4 весьма значительна доля гене-
ративной фракции (95,8%), спектр правосторон-
ний. Показатели индексов (Δ = 0,492; ω = 0 ,830) 
характеризуют ее как зрелую. В 2010 г. в ре-
зультате омоложения ЦП и появления новых 
молодых растений спектр приобретает лево-
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сторонний характер, а ЦП характеризуется 
как молодая (показатели индекса возраст-
ности снижаются до 0,265–0,290) вплоть до 
2016 г. Тип динамики волнообразно-флукту-
ационный.

Формирование ЦП 5 в условиях зарастающе-
го сосной и ивой отработанного известкового 
карьера началось из локуса семенного проис-
хождения, удаленного от других ЦП в 2010 г. На 
момент обнаружения ЦП была представлена дву-
мя генеративными и одним вегетативным парци-
альным побегом. В 2014 г. наряду с увеличением 
общей численности, значительно возросла доля 
особей генеративной группы, достигнув 37,5%. 
Спектр бимодальный. Невысокие показатели 
индексов возрастности и эффективности (Δ = 
0,248; ω = 0,537) позволили считать эту ЦП мо-
лодой. К 2016 г. в ЦП произошли существенные 
изменения: отмечено доминирование в онтоге-
нетическом спектре представителей генератив-
ной группы. Спектр приобрел правосторонний 
характер. Увеличившиеся показатели индексов 
возрастности и эффективности (∆ = 0,348; ω = 
0,669) способствовали перемещению ЦП в ЦП 
переходного типа.

Появление довольно многочисленных по-
пуляций C. calceolus в условиях антропогенно 
трансформированных местообитаний неодно-
кратно отмечалось в литературе и ранее (Вахра-
меева и др., 1997; Быченко, 2004). Европейские 
исследователи рекомендуют охрану таких ме-
стообитаний (Whigham, Willems, 2003; Moog at 
al., 2005).

Для оценки эффективности самоподдержа-
ния ЦП приведены индексы восстановления и 
замещения. Индекс восстановления, оценива-
ющий число потомков, приходящихся на одну 
генеративную особь, варьирует от 0,04 до 2,30. 
В первый год наблюдения (2008) ЦП 1 характе-
ризовалась как эффективно самоподдерживаю-
щаяся. В последующие годы (в соответствии с 
условными границами возможностей самопод-
держания) (Животовский, Османова, 2019) ЦП 
1 отнесят к умеренно самоподдерживающим-
ся; ЦП 2 отличается неизменно слабой эффек-
тивностью самоподдержания. В остальных це-

нопопуляциях наблюдается колебание между 
умеренной и слабой эффективностью само-
поддержания.

По индексу замещения (Жукова, 1995; Жу-
кова, Полянская, 2013), среди исследуемых це-
нопопуляций выделены 2 типа популяций: не-
устойчивые (Iз < 1) и перспективные (Iз > 1). 
Популяции угасающего типа (Iз = 0) во все годы 
наблюдений не выявлены. Так, ЦП 1 в течение 
всего рассматриваемого периода характеризова-
лась как перспективная, а ЦП 2 как неустойчи-
вая. В остальных ЦП наблюдался постепенный 
переход от одного типа к другому или чередова-
ние типов.

Заключение

Все изученные ЦП Cypripedium calceolus 
приурочены к лесным фитоценозам, подвергаю-
щимся разной степени антропогенной нагрузки, 
со среднесомкнутым проективным покрытием 
видов травяно-кустарничкового яруса и не вы-
раженным или незначительно выраженным мо-
хово-лишайниковым покровом.

Результаты многолетних наблюдений за со-
стоянием ЦП Cypripedium calceolus демонстри-
руют различные варианты динамики демогра-
фической структуры вида, в том числе и по 
годам в пределах одной ЦП. Демографические 
параметры характеризуются высокой вариа-
бельностью и достоверно зависят от климати-
ческих условий предшествующего вегетацион-
ного сезона.

Преобладающим типом спектра среди рас-
сматриваемых ценопопуляций является право-
сторонний. ЦП с данным типом спектра отлича-
ются наибольшим разнообразием по классифи-
кации «дельта-омега» – от молодых до зрелых.

В исследуемых ЦП преобладает вегетатив-
ный способ размножения с неглубоким омоло-
жением особей. Большинство ЦП характеризу-
ются слабой или умеренной эффективностью 
самоподдержания.

Все исследованные ЦП, за исключением 
ЦП 2, являются перспективными. ЦП 2 харак-
теризуется как неустойчивая и требует разра-
ботки мер по ее сохранению.
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THE DYNAMICS OF THE DEMOGRAPHIC STRUCTURE 
OF POPULATIONS OF CYPRIPEDIUM CALCEOLUS L. (ORCHIDACEAE) 

IN THE VALLEY OF THE RIVER VYATKA

N.Yu. Egorova1, V.N. Suleimanova2, T.L. Egoshina3

The paper presents the results of coenotic and demographic parameters study of  Cypripe-
dium calceolus L. populations in coniferous plant communities that occupy different positions 
in succession lines of river Vyatka valley. Census and study of onthogenetic spectres of the 
species in 2008–2016 show that populations have increased probably due to temperature rise in 
August and September of antecedent year. All studied populations are normal and incomplete. 
Virginile and generative individuals are stable and often dominate. Less constant are immature 
plants which are absent in some years of observation.  Dominating spectre type of the popula-
tions is right-sided.  Vegetative reproduction is characterised by poor rejuvenation which de-
fi nes populations as moderately   self-renewable. Index of substitution states that prospective 
populations prevail in the study, excluding population 2 which was unstable and ineffective in 
self-renewal during the whole study period (and needs conservation measures).  Delta-omega 
classifi cation shows that young populations prevail in the study. 

Key words: Cypripedium calceolus, Kirov region, population, demographic structure, 
Orchidaceae, monitoring.
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