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Cypripedium calceolus – одно из наиболее изученных растений семейства Orchidaceae как в мире, так и в 
России. В настоящее время C. calceolus относится к видам, находящимся под угрозой исчезновения в боль-
шинстве стран в пределах своего ареала. Во многих странах этот таксон крайне редок и включен в Красные 
списки и Красные книги. На сегодняшний день исследования, направленные на выявление жизненных 
стратегий этого уязвимого растения, определяющих его эколого-ценотическую приуроченность, фрагмен-
тарны. Цель настоящей работы – выявление и оценка организменных и популяционных параметров C. 
calceolus в различных эколого-ценотических условиях южно-таежной подзоны в пределах Кировской обла-
сти (Россия) для разработки методов и подходов популяционного мониторинга вида. На территории иссле-
дования эдафические условия C. calceolus по шкале увлажнения почв соответствуют режимам от сухо-лесо-
лугового до влажно-лесолугового; по фактору солевого режима почв – небогатым почвам; по кислотности 
почв – кислым и слабокислым почвам; по богатству почв азотом – бедным азотом почвам; по переменности 
увлажнения – почвам с относительно устойчивым и слабопеременным увлажнением. Установлено стати-
стически достоверное влияние биотопических особенностей на признаки листа: ширина (27.78%) и число 
жилок (7.17%). Спектр воздействий условий вегетационного периода на морфологические параметры C. 
calceolus более широк. Стабильными биологическими индикаторами в течение рассматриваемого периода 
являются длина листа, число жилок листа, таксономическими – число листьев, длина губы, длина лопа-
сти губы, экологическими – число цветков. Остальные признаки (высота побега, ширина листа, ширина 
губы) меняют уровень изменчивости и попадают в разные группы индикаторов. Виталитетный анализ C. 
calceolus показал, что в течение исследуемого периода среди рассматриваемых ценопопуляций наиболее 
распространены процветающие. За годы наблюдения в еловых (Picea abies) лесах отмечена положительная 
тенденция улучшения состояния растений в них, что отразилось и на природоохранном статусе.

Ключевые слова: виталитет, климатический фактор, мониторинг, орхидные, природоохранная значи-
мость, редкий вид, экологическая шкала

Введение
Cypripedium calceolus L. – одно из наибо-

лее изученных растений семейства Orchidaceae 
как в мире (Kull, 1999; Rasmussen & Pedersen, 
2011; Davis, 2018; Kolanowska & Jakubska-
Busse, 2020), так и в России (Блинова, 2003; 
Фардеева и др., 2010; Вахрамеева и др., 2014; 
Zheleznaya, 2015; Khapugin et al., 2017; Фате-
рыга и др., 2019). Географический диапазон 
C. calceolus относительно широк и включает 
Европу (кроме крайнего севера и юга), Среди-
земноморье, Малую Азию, запад Восточной 
Сибири, Дальний Восток России и юг острова 
Сахалин (Devilliers-Terschuren, 1999; Delforge, 
2006; Rankou & Bilz, 2014). Ранее этот вид от-

личался значительным распространением. Но 
количество его природных популяций суще-
ственно сократилось вследствие чрезмерного 
коллекционного сбора и деградации естествен-
ных местообитаний (Kull, 1999).

В настоящее время C. calceolus относится к 
таксонам, находящимся под угрозой исчезнове-
ния в большинстве стран в пределах своего аре-
ала (Devilliers-Terschuren, 1999). Вид включен 
в Приложение II Конвенции о международной 
торговле видами дикой фауны и флоры (СИТЕС), 
Приложение I к Бернской конвенции (Antonelli 
at al., 2009; Rankou & Bilz, 2014). Во многих 
странах этот вид крайне редок. Так, в Хорватии, 
Чехии, Венгрии, Испании C. calceolus класси-
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фицируется как вид, находящийся под угрозой 
исчезновения. В Австрии, Белоруссии, Дании, 
Франции, Германии, Литве, Словакии, Швей-
царии он рассматривается как уязвимый таксон 
(Eřovsky, 1995; Devilliers-Terschuren, 1999; Fay 
et al., 2009; Rankou & Bilz, 2014). Как редкий 
вид занесен в Красную книгу Российской Феде-
рации (2008) (категория редкости 3), Красную 
книгу Кировской области (категория редкости 3) 
(2014) и Красные книги многих других регионов 
России (Khapugin et al., 2020; Plantarium, 2020).

Основой разработки мероприятий по охра-
не и сохранению редких видов является оцен-
ка их состояния в современных растительных 
сообществах на организменном и популяцион-
ном уровнях. Несмотря на большое число пу-
бликаций, посвященных C. calceolus, работы в 
области популяционной биологии данного вида 
весьма немногочисленны. Так, в России наибо-
лее детальные исследования состояния популя-
ций ведутся на территории европейской части 
(Фардеева и др., 2010; Марков, Тихомирова, 
2016; Пучнина, 2017; Khapugin et al., 2017; 
Егорова, Сулейманова, 2019), Южного Урала 
(Ишмуратова и др., 2019). Исследования в дан-
ном направлении также проводятся в Европе 
(Kull, 1999; Nicolè et al., 2005; Hein & Meysel, 
2010; Korczynski & Krasicka-Korczynski, 2014; 
Czerepko et al., 2014; Gajewski & Marcisz, 2014). 
Имеющиеся на сегодняшний день данные мно-
голетнего мониторинга популяций данного 
вида, направленные на выявление жизненных 
стратегий этого уязвимого растения, опреде-
ляющие его эколого-ценотическое распределе-
ние, по-прежнему, отрывочны (Фардеева и др., 
2010; Пучнина, 2017; Ишмуратова и др., 2019).

Цель настоящей работы – выявление и 
оценка организменных и популяционных па-
раметров C. calceolus в различных эколого-це-
нотических условиях южно-таежной подзоны 
в пределах Кировской области с целью раз-
работки методов и подходов популяционного 
мониторинга вида.

Материал и методы
Исследовали пять ценопопуляций (ЦП) C. 

calceolus (рис. 1), расположенные в различных 
растительных сообществах в пределах южно-
таежной подзоны (Кировская область, Сло-
бодской район) в 2008, 2016, 2019 гг. (табл. 1). 
Данные, представленные в данном исследова-
нии за 2016 г., частично опубликованы ранее 
(Егорова, Сулейманова, 2019).

Кировская область занимает северо-восточ-
ную часть Восточно-Европейской (Русской) рав-
нины, простирается на 570 км с севера на юг от 
56.05° N до 61.066667° N и на 440 км с запада на 
восток от 41.283333° E до 53.933333° E. Регион 
расположен на значительном удалении от морей: 
на расстоянии 600–800 км от северных морей и 
более чем на 1000 км от западных и южных. Рас-
стояние около 300 км отделяет Кировскую об-
ласть от Уральских гор. 

На территории Кировской области выраже-
на широтная зональность. Выделяются подзоны 
тайги: средне-таежная на севере региона и южно-
таежная в центральной части и зона смешанных 
и широколиственных лесов (Гордеева, 2016). Ис-
следуемая территория относится к южно-таежной 
подзоне и характеризуется умеренно-континен-
тальным климатом. Среднегодовая температура 
воздуха составляет 2.4°С, средняя годовая сумма 
осадков – 627 мм. За три летних месяца выпадает 
в среднем более 300 мм осадков. Одной из отри-
цательных сторон климата являются значитель-
ные колебания осадков по годам, что приводит 
к излишнему увлажнению или к засухе в разные 
годы. Метеоусловия анализируемых периодов от-
личаются существенной изменчивостью (рис. 2).

Рис. 1. Cypripedium calceolus в Кировской области (Россия).
Fig. 1. Cypripedium calceolus in the Kirov Region (Russia).
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Таблица 1. Характеристика изученных ценопопуляций (ЦП) Cypripedium calceolus
Table 1. Characteristics of the studied Cypripedium calceolus habitats (ЦП)

ЦП Местонахождение Тип растительного сообщества, таксацион-
ные параметры древесного яруса

Проективное покрытие травя-
но-кустарничкового яруса, %

1 Окрестности п. Первомайский, верхняя часть крутого склона южной 
экспозиции коренного берега р. Вятка (58.757510° N, 50.197225° E)

Ельник разнотравный (7Е3П; сомкнутость 
крон древостоя – 0.5; возраст древостоя 75 лет) 60

2 Окрестности д. Успенское, верхняя часть крутого склона юго-запад-
ной экспозиции коренного берега р. Вятка (58.891111° N, 50.395556° E)

Ельник травяный (8Е2П; сомкнутость крон 
древостоя – 0.4; возраст древостоя 70 лет) 20

3 Окрестности д. Успенское, средняя часть пологого холма восточной 
экспозиции коренного берега р. Вятка (58.718889° N, 50.209444° E)

Сосняк травяный (6С2П1Е1Ос; сомкнутость 
крон древостоя – 0.4; возраст древостоя 70 лет) 60

4 Окрестности д. Бакули, крутой склон юго-восточной экспозиции (око-
ло 30%) коренного берега р. Вятка (58.739167° N, 50.301389° E)

Ельник травяный с примесью Picea sibirica 
и Pinus sylvestris (6Е2П2С; сомкнутость крон 
древостоя – 0.5–0.6; возраст древостоя 80 лет)

35

5 Окрестности д. Бакули, крутые склоны, (1–7 м) техногенного ха-
рактера коренного берега р. Вятка (58.758056° N, 50.234167° E)

Зарастающие Pinus sylvestris, Picea abies, 
Populus tremula и разнотравьем отвалы ста-
рого отработанного известкового карьера 
(5С5И; сомкнутость крон древостоя – 0.1–
0.3; возраст древостоя 25 лет)

25

Примечание: Расшифровка формул древостоя: С – Pinus sylvestris L., Е – Picea abies (L.) Karst., П – Abies sibirica Ledeb., Ос – Populus tremula L., 
И – Salix caprea L.

Рис. 2. Метеорологические показатели вегетационного периода Cypripedium calceolus в исследованных местообитаниях 
в 2008, 2016, 2019 гг. Обозначения: А – среднемесячная температура воздуха; B – cреднемесячное количество осадков.
Fig. 2. Meteorological indicators of the growing seasons in the studied Cypripedium calceolus habitats in 2008, 2016, 2019. 
Designations: A – average monthly air temperature; B – average monthly precipitation amount.

Среднемесячные температуры активной ве-
гетации и цветения (май – июнь) исследуемого 
вида в 2008 г. отличаются более низкими значе-
ниями (12.75°C) по сравнению с 2016 г. (15.20°C) 
и 2019 г. (14.75°C). Количество выпавших осад-
ков в летне-весенний период 2008 г. и 2019 г. (117 
мм и 132 мм соответственно) свидетельствует о 
достаточно хорошей влагообеспеченности место-
обитаний C. calceolus. В 2016 г. сезон характери-
зовался более засушливыми условиями. Сумма 
поступивших осадков составила 54 мм (рис. 2).

Описание исследованных растительных 
сообществ осуществляли в соответствии с об-
щепринятыми геоботаническими методами и 
подходами (Андреева и др., 2002). Латинские 
названия растений приведены согласно базе 

данных Plants of the World Online (http://www.
plantsoftheworldonline.org/).

Оценка экологических условий местообита-
ний проведена по составу видов в сообществах 
с использованием метода средневзвешенной се-
редины интервала по шести амплитудным шка-
лам Цыганова (1983): Hd – увлажнения почвы, 
Tr – солевого режима почв, Nt – богатства почв 
азотом, Rc – кислотности почв, fH – переменно-
сти увлажнения, Lc – освещенности-затенения. 
Для выявления количественной оценки исполь-
зования каждого фактора исследуемым видом 
применяли методические разработки и подходы 
Жуковой и др. (2010).

Анализ структуры изменчивости признаков 
выполнен согласно Ростовой (2002). Для анализа 
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использовали такие показатели, как средний ко-
эффициент вариации – общая изменчивость (CV), 
средний коэффициент детерминации – согласо-
ванная изменчивость признаков (R2

ch). По особен-
ностям соотношения общей и согласованной из-
менчивости выделены четыре группы признаков: 
эколого-биологические индикаторы адаптивной 
изменчивости организмов (признаки, отражаю-
щие согласованную изменчивость особей в не-
однородной среде); биологические индикаторы 
(«ключевые» признаки или показатели, изменения 
которых определяют общее состояние системы); 
генотипические или таксономические индикато-
ры; экологические индикаторы (признаки, измен-
чивость которых определяется преимущественно 
влиянием внешних факторов и изменения которых 
слабо согласованы с общей системой организма).

В анализе использовались только особи гене-
ративного онтогенетического состояния (g1 – мо-
лодые, g2 – зрелые). У них определяли следующие 
морфометрические параметры: высота побега, 
число цветков, число листьев, длину, ширину и 
число жилок первого листа (в основании побега) 
срединной формации. В цветке измеряли длину 
и ширину (по наиболее широкой части) губы и 
длину лопасти губы. Для измерений в каждой ЦП 
случайным образом отбирались не менее 30 гене-
ративных особей. В случае меньшего количества 
особей, рассматривали все растения генеративно-
го онтогенетического состояния.

Оценку виталитетного типа ЦП осуществля-
ли согласно Злобину (1989, 2009), основанной 
на разделении особей во всех ЦП на три класса 
(a – высокий виталитет, b – средний и c – низ-
кий). Определение диапазона класса среднего 
виталитета «b» проводили на основе статисти-
ческой оценки среднего значения признака для 
всех сравниваемых ЦП за один год с расчетом 
– ошибки средней арифметической:

Виталитетный тип ЦП определяли с исполь-
зованием критерия Q (Злобин, 1989, 2009), вы-
деляя следующие типы: 

процветающие ЦП:

равновесные ЦП: 

депрессивные ЦП:

Для уточнения степени процветания или де-
прессивности ЦП использовали индекс, соглас-
но Ишбирдину и др. (2005): 

Для ординации ЦП по градиенту ком-
плексного фактора благоприятности условий 
применяли индекс виталитета (IVC) ЦП, т.е. 
коэффициент жизненности, с использованием 
выравнивания средних значений параметров 
по ЦП методом взвешивания (Ишбирдин, Иш-
муратова, 2004а). Наибольшее значение коэф-
фициента жизненности соответствует наилуч-
шим условиям произрастания, а наименьшее 
значение – наихудшим.

Оценку состояния и природоохранной зна-
чимости ЦП C. calceolus определяли по инте-
грированному показателю (SC) организменных 
и популяционных характеристик вида (Ишбир-
дин, Ишмуратова, 2004б). Интегрированный по-
казатель вычисляли по среднему показателю для 
всех оцениваемых параметров и оценивали по 
трехбалльной системе для видов низкого риска 
(II и III категории редкости, согласно Ишбирди-
ну, Ишмуратовой, 2004б): 1.00–1.67 – «вызыва-
ющая меньше всего беспокойства»; 1.68–2.34 
– «находящаяся в состоянии, близком к угрожа-
емому»; 2.35–3.00 – «зависящая от сохранения».

Для оценки вклада основных экологических 
факторов (условий местообитания и условий 
года вегетации) использовали двухфакторный 
дисперсионный анализ. Обработка и анализ 
данных проводили с использованием Microsoft 
Office Excel 2010, PAST 3.15 (Hammer et al., 
2001) и Statistica 10.

Результаты
В результате обработки геоботанических 

описаний по индикационным экологическим 
шкалам Цыганова (1983) получены балловые 
характеристики исследуемых местообитаний 
(табл. 2). Согласно шкале увлажнения почвы 
(Hd), изученные биотопы C. calceolus относятся 
к типам режима от сухолесолугового до влаж-
но-лесолугового (12.33–12.96 баллов). В эко-
логических рядах солевого режима почв (Tr), 
богатства почв азотом (Nt) вид занимает место-
обитания соответствующие небогатым почвам 
(5.40–6.24 баллов), бедным азотом (5.10–5.44 
баллов). Согласно шкале кислотности почв 
(Rc), реализованный диапазон смещен на 0.75 
балла в сторону более кислых почв от потен-
циального значения и колеблется от кислых 
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(6.25 балла) до слабо кислых почв (7.35 бал-
ла). Это согласуется с данными, приводимыми 
Вахрамеевой и др. (2014) для средней полосы 
Европейской России. Согласно шкале перемен-
ности увлажнения почвы (Fh), на исследуемой 
территории реализованная экологическая пози-
ция C. calceolus находится в пределах 4.77–5.95 
баллов. Таким образом, она соответствует ре-
жиму от относительно устойчивого до слабо 
переменного увлажнения. Реализованный диа-
пазон по шкале освещенности-затенения (Lс) 
расположен в границах от 4.17 до 4.86 баллов: 
условия полуоткрытых пространств – светлых 
лесов. На произрастание C. calceolus как под 
пологом леса при сомкнутости крон 0.6–0.8, 
так и на открытых местах указывали и иссле-
дователи из других регионов (Моисеева, 1970; 
Мельникова, Вахрамеева, 1998; Вахрамеева и 
др., 2014; Ellenberg, 1974; Landolt, 1977).

По шкале богатства почв азотом установле-
но минимальное значение коэффициента эко-
логической эффективности (Kec. eff.) – 7.84%. 
Максимально реализует свои потенции вид на 
исследуемой территории по шкале освещения 
– затенения (Kec. eff. – 23.84%).

Морфометрические параметры генератив-
ных и вегетативных органов C. calceolus пред-
ставлены в табл. 3. В исследованных ЦП высо-
та надземного побега C. calceolus изменяется в 
пределах от 12.4 см до 67.7 см. Более высокие 
особи выявлены в ЦП 4. В этом местообита-
нии среднее значение высоты растений здесь 
составляет 43.5 ± 0.67 см. Данный тип место-
обитания отличается высокой сомкнутостью 
древесного яруса (0.5–0.6). Наименьшие пара-
метры высоты репродуктивного побега уста-
новлены для растений ЦП 5 (22.5 ± 0.81 см), ис-
следуемой в условиях разреженного древесного 

полога. Число листьев колеблется от трех до 
восьми. Максимальные средние значения дан-
ного признака зарегистрированы в ЦП 1 и ЦП 
5 (5.0 листьев и 5.1 листьев, соответственно). В 
ЦП 2 и ЦП 4 средний показатель числа листьев 
составляет 4.8 шт. и 4.7 шт., соответственно. 
Несколько меньше (4.3 листьев) – в ЦП 3. Дли-
на листа варьирует от 3.8 см до 25.0 см. Шири-
на листа изменяется от 1.8 см до 14 см. В ус-
ловиях высокой освещенности местообитания 
при сомкнутости крон древостоя 0.1–0.3 (ЦП 5) 
параметры листа имеют более низкие значения 
по сравнению с таковыми при более сильном 
затенении (сомкнутость крон древостоя более 
0.4) в ЦП 1, ЦП 2, ЦП 3, ЦП 4 (табл. 3).

На генеративном побеге C. calceolus чаще 
всего формируется один цветок, реже два. 
Это согласуется с данными, приводимыми ис-
следователями из других регионов (Марков, 
Тихомирова, 2016; Пучнина, 2017; Созинов, 
Maciulevičienė, 2017). В ЦП 4 отмечены особи с 
тремя цветками. Средние значения числа цвет-
ков достаточно близки во всех исследуемых ЦП. 
Параметры губы цветка варьируют в следующих 
пределах: длина от 1.7 см до 2.6 см, ширина от 
1.1 см до 5.3 см. Наиболее крупные цветки сфор-
мировались у особей в ЦП 2 и ЦП 4. В целом, 
установленные значения морфометрических 
параметров близки к указанным в литературе 
(Аверьянов, 1999; Вахрамеева и др., 2014; Хапу-
гин и др., 2014; Герасимович, 2018; Kull, 1999; 
Brzosko, 2002; Arciszewska, 2003).

Уровень изменчивости рассматриваемых 
признаков варьирует от низкого до повышенно-
го (табл. 3). Ни один из изученных признаков не 
проявляет высокий или очень высокий уровень 
изменчивости. Это свидетельствует о высокой 
интегрированности ростовых процессов.

Таблица 2. Характеристика растительных сообществ с Cypripedium calceolus по экологическим шкалам Цыганова (1983)
Table 2. Characteristics of plant communities with Cypripedium calceolus according to Tsyganov (1983)’s ecological scales

ЦП Тип фитоценоза
Экологические шкалы

Hd Tr Nt Rc Fh Lc
1 Ельник разнотравный 12.45 5.40 5.44 6.25 4.95 4.86
2 Ельник травяный 12.33 6.08 5.28 6.83 5.07 4.59
3 Сосняк травяный 12.96 6.24 5.39 6.64 5.95 4.44
4 Ельник с примесью Abies sibirica и Pinus sylvestris травяный 12.65 6.07 5.28 7.35 5.38 4.69

5 Сосняк с Salix caprea разнотравный на отвалах отработан-
ного известкового карьера 12.57 6.07 5.10 6.93 4.77 4.17

Экологическая позиция вида, согласно Цыганову (1983) 9–15 5–9 1–7 7–11 – 3–7
PEV / REV 0.30 / 0.03 0.26 / 0.04 0.64 / 0.05 0.38 / 0.09 – / 0.06 0.56 / 0.13
Kec. eff., % 11.17 16.89 7.84 22.24 – 23.84
Примечание: ЦП – ценопопуляция; ����������������������������������������������������������������������������������������PEV������������������������������������������������������������������������������������� – потенциальная экологическая валентность; �����������������������������������������REV�������������������������������������� – реализованная экологическая валент-
ность; ��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������Kec�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������. ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������eff������������������������������������������������������������������������������������������������������������. – коэффициент эффективности (%); экологические факторы: Hd – увлажнение, Tr – солевой режим почв, Nt – бо-
гатство почв азотом, Rc – кислотность почв, fH – переменность увлажнения, Lc – освещенность.
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Таблица 3. Морфологические параметры вегетативных и генеративных органов Cypripedium calceolus
Table 3. Morphometric parameters of vegetative and generative organs of Cypripedium calceolus

Признак
ЦП 1 ЦП 2 ЦП 3 ЦП 4 ЦП 5

M ± m
min–max CV, % M ± m

min–max CV, % M ± m
min–max CV, % M ± m

min–max CV, % M ± m
min–max CV, %

Высота генеративного побега, см 35.43 ± 0.87
(19.1–51.3) 21.6 35.91 ± 0.89

(18.1–59.0) 25.0 37.41 ± 1.01
(18.9–67.7) 26.7 43.47 ± 0.67

(27.0–58.0) 16.5 22.49 ± 0.81
(12.4–34.7) 27.9

Число листьев, шт. 5.0 ± 0.11
(3–6) 19.4 4.84 ± 0.12

(3–8) 25.1 4.45 ± 0.10
(3–7) 21.7 4.71 ± 0.11

(3–7) 23.7 5.05 ± 0.10
(4–6) 14.7

Длина листа, см 13.23 ± 0.24
(5.6–17.5) 15.7 14.72 ± 0.31

(6.4–25.0) 21.2 14.45 ± 0.29
(6.5–22.0) 19.6 14.65 ± 0.27

(8.0–23.0) 19.5 7.91 ± 0.23
(3.8–12.5) 22.9

Ширина листа, см 7.05 ± 0.16
(4.4–10.4) 19.7 7.08 ± 0.19

(2.5–12.2) 27.1 7.88 ± 0.21
(1.8–12.7) 26.6 9.13 ± 0.17

(5.5–14.0) 19.9 4.24 ± 0.14
(2.1–7.4) 24.8

Число жилок, шт. 14.31 ± 0.44
(9–23) 26.7 14.16 ± 0.39

(7–27) 27.7 12.63 ± 0.39
(8–22) 30.0 14.70 ± 0.41

(8–24) 28.9 11.25 ± 0.34
(7–18) 23.7

Число цветков на побеге, шт. 1.23 ± 0.05
(1–2) 34.5 1.23 ± 0.04

(1–2) 34.2 1.06 ± 0.02
(1–2) 22.8 1.22 ± 0.04

(1–3) 35.8 1.30 ± 0.06
(1–2) 35.5

Длина губы, см 3.39 ± 0.05
(1.7–4.6) 12.8 3.44 ± 0.06

(2.1–5.0) 15.8 3.22 ± 0.05
(2.4–3.9) 10.5 3.37 ± 0.05

(2.6–6.4) 16.6 2.85 ± 0.04
(2.1–3.7) 11.5

Ширина губы, см 2.38 ± 0.08
(1.5–5.3) 29.5 2.44 ± 0.09

(1.4–5.2) 35.3 2.03 ± 0.04
(1.5–2.6) 13.0 2.50 ± 0.07

(1.3–5.2) 30.1 1.71 ± 0.03
(1.1–2.2) 13.4

Длина лопасти губы, см 1.68 ± 0.03
(1.2–2.1) 12.5 1.66 ± 0.05

(1.1–4.5) 24.8 1.67 ± 0.03
(1.1–2.0) 12.3 1.77 ± 0.02

(1.0–2.2) 11.9 1.72 ± 0.02
(1.3–2.2) 10.0

Примечание: ЦП – ценопопуляция; CV – коэффициент вариации признака; min – минимальное значение признака; max – максимальное значение 
признака; M – среднее арифметическое; m – ошибка среднего арифметического.

Обсуждение
Результаты ординации исследованных ЦП 

C. calceolus по средним значениям рассматри-
ваемых биометрических параметров методом 
главных компонент представлены на рис. 3. 
Анализ полученных результатов позволил 
выявить два значимых компонента, которые 
объясняют соответственно 97.75% и 2.08% 
вариации в матрице данных. Максимальную 
факторную нагрузку по первой главной ком-
поненте имеет такой признак как высота побе-
га (0.90); по второй главной компоненте – дли-
на листа (0.92). Первая компонента в большей 
степени отражает изменения растений по вы-
соте побега, вторая – по размерам листа.

Согласно результатам двухфакторного дис-
персионного анализа, выявлено влияние усло-
вий местообитаний, условий вегетационного 
сезона и их совместного воздействия на мор-
фо-биологические признаки C. calceolus (табл. 
4). Показатели влияния фактора тип биотопа 
варьируют от 0.6% до 47.7%. Достоверно зна-
чимое влияние типа местообитания установ-
лено для признаков листа: ширины (27.78%) 
и числа жилок (7.17%). По остальным изучен-
ным морфологическим параметрам значение 
силы влияния фактора статистически недосто-
верно. Низкие значения силы влияния данного 
фактора, вероятно, обусловлены эдафической 
схожестью рассматриваемых биотопов (табл. 
2), приуроченных к хвойным лесам по скло-
нам коренного берега р. Вятки.

Условия вегетационного сезона оказыва-
ют более выраженное влияние на вегетатив-
ную сферу: число листьев (94.85%), число 
жилок листа (91.55%), длину (77.76%) и ши-
рину (62.88%) листа. Несколько ниже воздей-
ствие рассматриваемого фактора на признаки 
цветка, длину лопасти губы (86.94%), ширину 
губы (63.62%). Уровень факторизации по со-
вместному влиянию факторов изменяется от 
1.3% до 44.9%. Суммарный вклад обоих фак-
торов не имеет статистической значимости.

Рис. 3. Результаты ординации изученных ценопопуляций 
Cypripedium calceolus в Кировской области (Россия) 
по средним значениям морфологических признаков 
методом главных компонент.
Fig. 3. Ordination of the studied Cypripedium calceolus 
populations in the Kirov Region (Russia) on the basis of the 
average values of morphological features using the Princi-
pal Component Analysis.
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Таблица 4. Оценка влияния условий местообитаний и вегетационного периода на морфометрические параметры 
Cypripedium calceolus в ценопопуляциях
Table 4. Assessment of the habitat condition influence and vegetation period on morphometric parameters of Cypripedium 
calceolus in the studied populations

Морфометрические параметры 1 2 3 4 5 6 7 8 9

Сила влияния факторов, %
A 37.7 47.8 0.6 9.6 27.8* 7.2* 12.5 13.4 10.7
B 17.4 25.7 94.8* 77.8* 62.9* 91.5* 51.7 63.6* 86.9*

AB 44.9 26.5 4.5 12.7 9.3 1.3 35.8 23 2.3

1 ЦП
2008 31.3 1.3 3.8 14.4 8 9.6 3.4 3.5 –
2016 31.6 1.3 4.9 13.1 6.3 15.1 3.2 2 1.6
2019 40.8 1.2 5.8 12.7 7.3 16 3.5 2 1.8

2 ЦП
2008 41.2 1.1 3.4 17.4 9.1 10.1 4 3.9 –
2016 32.9 1.3 4.8 13.6 6.1 15.4 3.3 2.1 1.6
2019 34.4 1.3 6 13.6 6.4 16.2 3.2 2 1.7

3 ЦП
2008 42.3 1 3.7 15.7 8.9 10.1 3.4 2.1 1.7
2016 33.8 1.2 5 13.8 7 14.6 3.3 2.1 1.6
2019 30.7 1.1 5.5 12.6 6.7 15.8 3 1.9 1.8

4 ЦП
2008 46.4 1.1 3.7 17.2 10.5 10.8 3.8 3.1 1.9
2016 43.3 1.3 5.5 13.4 8.4 17.3 3.3 2.4 1.6
2019 38.4 1.2 5.5 12 7.7 18.3 3 1.9 1.8

5 ЦП
2016 20.8 1.4 4.8 8.5 4.4 10.7 2.7 1.7 1.6
2019 24.2 1.2 5.3 7.3 4.1 11.8 3 1.7 1.8

Примечание: ЦП – ценопопуляция; сила влияния факторов (%): A – условия местообитаний (ЦП 1 – ельник разнотравный, ЦП 
2 – ельник травяный, ЦП 3 – сосняк травяный, ЦП 4 – ельник травяной с примесью Abies sibirica и Pinus sylvestris, ЦП 5 – от-
валы старого отработанного известкового карьера, зарастающие Pinus sylvestris, Picea abies, Populus tremula и разнотравьем); 
B – условия вегетационного сезона (2008 г., 2016 г., 2019 г.); AB – совместное влияние факторов; морфометрические параметры: 
1 – высота побега (см), 2 – число цветков (шт.), 3 – число листьев (шт.), 4 – длина первого листа (см), 5 – ширина первого листа 
(шт.), 6 – число жилок первого листа (шт.), 7 – длина губы (см), 8 – ширина губы (см), 9 – длина лопасти губы (см); * – влияние 
фактора достоверно при уровне значимости p < 0.05; «–» – данные отсутствуют.

Результаты анализа изменчивости корре-
ляционных структур морфологических при-
знаков C. calceolus представлены на рис. 4. 
Установлено, что среди морфологических 
признаков C. calceolus, эколого-биологиче-
ским индикатором адаптивной изменчиво-
сти организма является высота побега во все 
годы наблюдения, за исключением 2019 г. 
В 2019 г. в эту группу вошел такой признак 
как ширина листа. Эти признаки являются 
сильно варьирующими (CV = 17.24–24.08%) 
с высоким уровнем детерминированности 
(R2

ch = 0.13–0.31).
Группа биологических индикаторов по-

стоянно включала следующие признаки: 
длина и число жилок листа. Ширина листа в 
2008 и 2016 гг. также входила в данную груп-
пу. Однако в 2019 г. анализ результатов кор-
реляционной структуры особей C. calceolus 
показал его смещение в группу эколого-био-
логических индикаторов и замещение при-
знаком высоты побега. Признаки данной 
группы отличаются средним и повышенным 
уровнем изменчивости (CV  =  13.56–23.65%) 
и высокой согласованной изменчивостью 
(R2

ch = 0.13–0.24). Они являются ключевыми 

и характеризуют общий габитус и жизненное 
состояние особи, а также популяции в целом.

В группу таксономических признаков, 
т.е. относительно стабильных, автономных 
признаков с низкими коэффициентами ва-
риации (CV  =  8.73–15.39%) и детермина-
ции (R2

ch = 0.08–0.12), постоянно входят три 
признака: число листьев, длина губы, длина 
лопасти губы. Признак ширина губы также 
включен в данную группу, за исключением 
2008 г, когда он рассматривался в качестве 
экологического индикатора. Данные при-
знаки C. calceolus являются наиболее устой-
чивыми к внешним воздействиям и имеют 
таксономическое значение. Некоторыми ис-
следователями (например, Аверьянов, 1999) 
признаки цветка относятся к диагностиче-
ским признакам рода Cypripedium, что под-
тверждают и полученные нами данные.

Экологическим индикатором, в большей 
степени зависящим от влияния внешних фак-
торов, в течение всего периода наблюдения 
постоянно выступало число цветков. Этот 
признак характеризуется высоким уровнем 
изменчивости (CV = 23.84–36.07%) и низкой 
детерминированностью (R2

ch = 0.06–0.10).
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Рис. 4. Структура изменчивости морфологических признаков Cypripedium calceolus в исследованных ценопопуляциях. 
Обозначения: A – 2008 г., B – 2016 г., C – 2019 г. По оси ординат – коэффициент вариации признака (CV), по оси абсцисс 
– коэффициент детерминации (R2

ch). Признаки: 1 – высота побега (см), 2 – число цветков (шт.), 3 – число листьев (шт.), 
4 – длина первого листа (см), 5 – ширина первого листа (шт.), 6 – число жилок первого листа (шт.), 7 – длина губы (см), 
8 – ширина губы (см), 9 – длина лопасти губы (см).
Fig. 4. Variation of the morphological traits of Cypripedium calceolus in the studied populations. Designations: A – 2008, B – 
2016, C – 2019. Y axis indicates coefficient of variation (CV), Х axis indicates coefficient of determination (R2

ch). Morphological 
traits: 1 – plant height (cm), 2 – number of flowers (units), 3 – number of leaves (units), 4 – first leaf length (cm), 5 – first leaf 
width (cm), 6 – number of veins in the first leaf (units), 7 – lip length (cm), 8 – lip width (cm), 9 – length of the blade lip (cm).

Характеристики жизненности и витали-
тетного типа ЦП C. calceolus приведены в 
табл. 5. Оценка жизненности ЦП C. calceolus 
по индексу виталитета ЦП показала, что ЦП 
4 находится в наиболее благоприятных усло-
виях. Для этой ЦП отмечались максимальные 
значения виталитета (IVC  =  1.06–1.14) в те-
чение всего периода наблюдений. Наименее 
благоприятные условия характеризуют ЦП 5. 
Показатели виталитета здесь минимальные 
(IVC  =  0.83–0.84). Наиболее благоприятным 
для роста растений, изученных в ЦП 1 и ЦП 
2, оказался 2019 г. (IVC = 1.07 и IVC = 1.04 
соответственно), а для особей C. calceolus ис-
следованных в ЦП 3, ЦП 4 это наблюдалось в 

2016 г (IVC = 1.02 и IVC = 1.14, соответствен-
но). Во всех типах местообитаний наименее 
благоприятными условиями для развития 
вида характеризовался 2008 г. (IVC  =  0.86–
1.06), отличающийся самым холодным перио-
дом активной вегетации и цветения.

Виталитетный тип ЦП 1, ЦП 2, ЦП 4 на 
протяжении всего анализируемого периода 
характеризовался как процветающий. В вита-
литетных спектрах этих ЦП преобладающими 
являются особи среднего – ЦП 1, ЦП 2 (47.2–
81.3%) или высшего – ЦП 4 (71.0–95.5%) 
классов виталитета. Особи низшего класса 
виталитета либо отсутствовали, либо их доля 
незначительна (менее 25%).
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Таблица 5. Динамика виталитетной структуры ценопопуляций Cypripedium calceolus
Table 5. Dynamics of the vitality structure of Cypripedium calceolus populations

ЦП Год
Доля особей по классам виталитета, %

Q Iq
Виталитетный тип 

ценопопуляции
Индекс виталитета 

ценопопуляции, IVC Средний балл SC
a b c

1
2008 18.8 81.3 0.0 8.0 – Процветающая 0.86 2.60
2016 13.3 70.0 16.7 12.5 2.5 Процветающая 1.00 2.60
2019 45.2 54.8 0.0 15.5 – Процветающая 1.07 2.00

2
2008 36.8 63.2 0.0 9.5 – Процветающая 0.93 2.00
2016 18.2 57.6 24.2 12.5 1.6 Процветающая 1.01 2.60
2019 30.6 47.2 22.2 14.0 1.8 Процветающая 1.04 1.60

3
2008 4.2 47.9 47.9 12.5 0.5 Депрессивная 0.94 2.60
2016 23.3 53.3 23.3 11.5 1.6 Процветающая 1.02 2.40
2019 11.1 44.4 44.4 5.0 0.6 Депрессивная 0.98 2.60

4
2008 95.5 4.5 0.0 11.0 – Процветающая 1.06 2.20
2016 71.0 22.6 6.5 14.5 7.3 Процветающая 1.14 1.60
2019 33.3 66.7 0.0 15.0 – Процветающая 1.06 1.80

5
2016 0.0 26.7 73.3 4.0 0.2 Депрессивная 0.83 2.60
2019 0.0 13.3 86.7 2.0 0.1 Депрессивная 0.84 2.20

Примечание: ЦП – ценопопуляция; доля особей по классам виталитета (%): a – крупные, b – средние, c – мелкие; Q – индекс 
качества ценопопуляции; Iq – показатель процветания или депрессивности ценопопуляций; SC – интегрированный показатель 
состояния ценопопуляций.

В 2008 и 2019 гг. в ЦП 3 отмечались равные 
доли участия особей среднего и низшего клас-
сов виталитета (47.9% и 44.4% соответственно) 
при незначительном присутствии растений выс-
шего класса виталитета – 4.2% и 11.1% соот-
ветственно. Это способствовало распределению 
в данные годы ЦП в категорию депрессивных. 
Условия 2016 г. оказались более благоприятны-
ми для развития особей в данном биотопе. Это 
отразилось на увеличении доли растений вы-
сокого и среднего классов виталитета (23.3% и 
53.3% соответственно) и на типе ЦП, которая 
стала классифицироваться как процветающая. 
Отличительной особенностью ЦП 5 является 
высокая доля участия особей «c»-класса (73.3–
86.7%), отсутствие растений высшего класса 
виталитета и незначительное количество особей 
среднего виталитета (13.3–26.7%). Данная ЦП 
относится к депрессивному типу. Влияние ус-
ловий вегетационного периода на соотношение 
особей разного класса виталитета и неоднород-
ность виталитетной структуры ЦП данного вида 
в различных эколого-ценотических условиях 
отмечали и исследователи из других регионов 
(Фардеева, Лукоянова, 2011; Афанасьева, 2015).

Природоохранный статус ЦП 1 за анализи-
руемый период изменился от «зависящей от со-
хранения» в 2008 г. и 2016 г. до «находящейся 
в состоянии близком к угрожаемому» в 2019 г. 
(табл. 5). Улучшение состояния популяции де-
монстрирует и увеличение IVC с 0.86 до 1.07. 
Подобные же изменения наблюдаются в ЦП 2. 
Данная ЦП сменила статус от «зависящей от со-
хранения» (в настоящее время) к «вызывающей 

меньше всего беспокойства». В ЦП 3, ЦП 4, ЦП 
5 изменения менее значимы. Так, ЦП 3 в течение 
всего периода исследований является «завися-
щей от сохранения», ЦП 4 и ЦП 5 «находятся в 
состоянии, близком к угрожаемому».

Заключение
На территории исследования эдафические 

условия C. calceolus соответствуют режимам ув-
лажнения почв от сухо-лесолугового до влажно-
лесолугового, кислым и слабо кислым, бедным 
азотом, с относительно устойчивым и слабо пере-
менным увлажнением. Исследуемый вид отли-
чается низкой адаптивностью к экологическим и 
фитоценотическим изменениям местообитаний. 
Приспособительная реакция к новым условиям 
формируется весьма медленно. Поэтому одной из 
приоритетных мер, направленных на снижение 
темпов утраты и деградации мест естественного 
обитания C. calceolus, является регулирование хо-
зяйственной деятельности в ключевых его место-
обитаниях. Установлено статистически достовер-
ное влияние биотопических и метеорологических 
особенностей вегетационного периода на морфо-
логические параметры особей исследуемого вида. 
Стабильными биологическими индикаторами в 
течение рассматриваемого периода являются дли-
на листа, число жилок листа. Таксономическими 
индикаторами рассматриваются число листьев, 
длина губы, длина лопасти губы. Экологическим 
индикатором является число цветков. Остальные 
признаки меняют уровень изменчивости (высота 
побега, ширина листа, ширина губы) и попада-
ют в разные группы индикаторов. Виталитетный 
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анализ C. calceolus показал, что изученные ЦП 
неоднородны по своему составу. Виталитетный 
тип их может изменяться от процветающего до 
депрессивного. В течение исследуемого периода 
среди рассматриваемых ЦП наиболее распростра-
нены процветающие. Большинство исследуемых 
ЦП находятся в состоянии «близком к угрожае-
мому», в то время как ЦП 3 зависит от сохране-
ния. За годы наблюдения в ЦП 1, ЦП 2 отмечена 
положительная тенденция улучшения состояния 
растений в них, что отразилось и на природоох-
ранном статусе.
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VARIABILITY OF MORPHOLOGICAL STRUCTURES IN CYPRIPEDIUM 
CALCEOLUS (ORCHIDACEAE) AND THEIR RELATIONSHIP WITH THE 

HABITAT CONDITIONS IN THE SOUTHERN TAIGA ECOSYSTEMS, RUSSIA

Natalya Yu. Egorova1,2 , Venera N. Suleimanova1,2

1Professor Zhitkov Russian Research Institute of Game Management and Fur Farming, Russia
2Vyatka State Agricultural Academy, Russia

e-mail: n_chirkova@mail.ru, venera_su@mail.ru
Cypripedium calceolus is one of the most studied orchids both in the world, and in Russia as well. Currently, 
C. calceolus is considered as a threatened species in most countries within its range. In many countries, this 
taxon is extremely rare being included in the national Red Data Books and on Red Lists. To date, there is a 
lack of research aimed to identify the life strategies of this threatened plant and to determine the ecological 
and coenotic preferences. The present study is aimed to identify and evaluate the individual and population 
parameters of C. calceolus in various ecological-coenotical conditions of the southern taiga subzone within 
the Kirov Region (European Russia) in order to develop methods and approaches for monitoring the C. 
calceolus populations. In the study area, the edaphic preferences of C. calceolus correspond to regimes from 
dry-forest-meadow to wet-forest-meadow according to the soil moisture scale. According to Tsyganov’s 
ecological scales, this orchid prefers nitrogen-poor, poorly acidic and nitrogen-poor soils. Cypripedium 
calceolus confines to a relatively stable to weakly variable moisture. We found a statistically significant 
influence of habitat conditions to the leaf characteristics, namely leaf width (27.78%) and number of veins 
(7.17%). The range of the vegetation condition effects on the morphological parameters of the C. calceolus 
individuals is wider. The leaf length, the number of leaf veins were recognised as stable biological indicator 
traits. The number of leaves, the lip length, and the length of the lip blade were considered as taxonomic 
indicator traits, while only the number of flowers was recognised as an ecological indicator trait. Other 
morphological traits (shoot height, leaf width, lip width) were changing the variability level depending on 
the year and population by falling into different groups of indicator traits. The vitality analysis of the C. 
calceolus populations showed that most populations have been estimated as thriving ones. During the study 
period, we found a positive trend towards the C. calceolus individuals’ vitality improvement in spruce 
(Picea abies) forests. This also affected the conservation status of this threatened orchid.

Key words: climate factor, conservation value, ecological scale, monitoring, orchids, rare species, vitality
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