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Аннотация. Оценено состояние ценопопуляций Cypripedium calceolus L. (Orchidaceae) в Брянской области. В 
малонарушенных лесах памятника природы «Болото Рыжуха» ценопопуляция C. calceolus обладает характерным 

онтогенетическим спектром, который отличается полночленной структурой с максимумом на виргинильных и 

генеративных особях. Здесь высока доля ювенильных и имматурных растений. В других ценопопуляциях онтоге-
нетические спектры C. calceolus в разной степени отличаются от характерного. Выявлены размеры элементарной 

демографической единицы C. calceolus: минимальная площадь – 4 м2, минимальная численность – 24 особи. На 

такой площади и при данной численности может сформироваться полночленный онтогенетический спектр с мак-
симумом на виргинильных и генеративных особях с относительно высоким участием молодых растений. 
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рактерный онтогенетический спектр, элементарная демографическая единица, Брянская область. 
 

Abstract. The state of coenopopulations of Cypripedium calceolus in the Bryansk region was estimated. In the undisturbed 

forests of the nature reserve «Swamp Ryzhukha», the coenopopulation of C. calceolus has a characteristic ontogenetic spec-
trum, which is distinguished by a complete structure with a maximum of v and g individuals. There is a high percentage of j 

and im plants. In other coenopopulations, the ontogenetic spectra of Cypripedium calceolus are deviated from the characteristic 

to varying degrees. The size of C. calceolus elementary demographic unit is revealed: the minimum area is 4 square meters, the 
minimum number is 24 species. On that area and with such a number of individuals, a complete ontogenetic spectrum can be 

formed with a maximum of v and g individuals and with a relatively high participation of young plants. 
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Введение 

Cypripedium calceolus L. (башмачок настоящий) ‒ вид, встречающийся преимущественно 

в малонарушенных лесах. Он охраняется на территории Российской Федерации (Красная…, 

2008). Распространение башмачка в Брянской области обобщено в Красной книге региона 

(Евстигнеев, 2004; Красная…, 2004; Красная…, 2016). Однако исследования по оценке со-

стояния ценопопуляций C. calceolus, которые необходимы для рекомендаций по охране и 

восстановлению редких видов, единичны (Железная, Евстигнеев, 2005; Рылина и др., 2017). 

В связи с этим в работе поставлена цель – по совокупности популяционных признаков оце-

нить состояние ценопопуляций C. calceolus в Брянской области. 

 

Материалы и методы 

Материал собран на территории Брянской области, где C. calceolus представлен в южной 

части ареала (Cribb, 1997; Красная…, 2008). В качестве модельных территорий выбраны 

памятники природы «Болото Рыжуха» и «Орловские дворики», заповедник «Брянский лес», 
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а также заказник «Колпины» (рис. 1). Предпочтение отдано этим охраняемым территориям 

по двум причинам. Во-первых, здесь отмечены, как многочисленные ценопопуляции C. cal-

ceolus, так и ценопопуляции с небольшим числом особей (Красная…, 2004; Красная…, 

2016). Во-вторых, на территории объектов проведены популяционные учёты более 10 лет 

назад (Железная, Евстигнеев, 2005). 

 

 
 

Рис. 1. Расположение исследуемых ценопопуляций C. calceolus на территории Брянской области. 

 

C. calceolus ‒ евро-азиатский бореально-неморальный вид; многолетний травянистый по-

ликарпик неявнополицентрической биоморфы с коротким гипогеогенным симподиальным 

корневищем (Денисова, Вахрамеева, 1978; Kull, 1999; Блинова, 2003; Кириллова, 2015). В 

работе использовали популяционно-онтогенетические и геоботанические методы. Применена 

периодизация онтогенеза, предложенная Т. А. Работновым (1950), учтены дополнения, разра-

ботанные другими авторами (Ценопопуляции…, 1988). Онтогенетические состояния C. calce-

olus определяли по работам И. В. Блиновой (2003) и Е. Л. Железной (2008). В онтогенезе 

башмачка выделены следующие состояния: j – ювенильное, im – имматурное, v – виргиниль-

ное, g – генеративное и s – сенильное. 

Учёт проводили в период цветения C. calceolus: конец мая ‒ начало июня. В качестве 

счётной единицы на начальных этапах развития башмачка выбрана особь, а затем – парциаль-

ный побег. В работе парциальный побег рассматривается как аналог особи. При изучении 

ценопопуляций в местах, где был отмечен башмачок, закладывали площадки размером 1 м2. 
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Всего заложены более 200 площадок, на которых выявляли число счётных единиц в каждом 

онтогенетическом состоянии. 

На основе учётов определяли численность, экологическую плотность особей, тип онтоге-

нетического (возрастного) спектра ценопопуляции, тип характерного онтогенетического 

спектра, размеры элементарной демографической единицы. Численность популяции – число 

особей на изучаемой территории (Чернова, Былова, 2004). Численность башмачка определяли 

в пределах всей ценопопуляции. Площадь ценопопуляции выявляли по крайним точкам, где 

отмечен башмачок. Экологическая плотность ‒ среднее число особей на единицу обитаемого 

пространства (Одум, 1986). Онтогенетический спектр ценопопуляции – распределение особей 

по онтогенетическим состояниям (Ценопопуляции…, 1988; Заугольнова, 1994). Характерный 

онтогенетический спектр (ХОС) – это полночленная возрастная структура, в которой числен-

ное соотношение особей разных онтогенетических групп обусловлено биологическими свой-

ствами вида (Заугольнова, 1994). Такой спектр характеризует дефинитивное, или динамиче-

ски устойчивое состояние популяции, при котором осуществляется непрерывный оборот по-

колений (Заугольнова, Смирнова, 1978; Смирнова, Торопова, 2004). ХОС обычно выявляется 

в ненарушенных (климаксных) сообществах (Чистякова, 1994; Евстигнеев, Харлампиева, 

2014; Горнова, Евстигнеев, 2016). В ценозах, преобразованных человеком, онтогенетический 

спектр, как правило, в разной степени отклонён от характерного (Ценопопуляции…, 1976; 

Смирнова, 1987; Восточноевропейские…, 2004). В работе использовали классификацию спек-

тров, предложенную О. В. Смирновой и Н. А. Тороповой (2004). Элементарная демографиче-

ская единица (ЭДЕ) – часть ценопопуляции, которая представляет собой множество разновоз-

растных особей одного вида, необходимое и достаточное для обеспечения устойчивого обо-

рота поколений на минимально возможной территории (Заугольнова и др., 1993; Смирнова, 

1998). ЭДЕ определяли методом увеличивающихся площадок. Размер площадки считался 

окончательным, как только выявлялся полный онтогенетический состав, а структура онтоге-

нетического спектра соответствовала характерному. Параметры ЭДЕ определяли в 11-

кратной повторности. В сообществах с C. calceolus выполнены геоботанические описания на 

площадках по 100 м2, на которых составляли флористический список с учётом ярусной струк-

туры. В древесном и кустарниковом ярусах определена сомкнутость крон, а в травяном ‒ про-

ективное покрытие видов по шкале Ж. Браун-Бланке (Миркин и др., 1989). Под деревьями и в 

окнах ежечасно измеряли освещённость на уровне башмачка с помощью люксметра LXP-1 в 

безоблачный июньский день (с 10 до 18 ч.). Люксы переводили в проценты от полной осве-

щённости, которую определяли на открытом месте. 

Латинские названия сосудистых растений даны по С. К. Черепанову (1995).  
 

Результаты и их обсуждение 

Ниже даны геоботаническая характеристика сообществ и результаты оценки состояния 

ценопопуляций C. calceolus. 

Памятник природы «Болото Рыжуха». Ценопопуляция представлена в ельнике высо-

котравном1 на низинном болоте. Почвы ‒ торфяные, глубина торфа достигает более 2 мет-

ров. Ценоз отличается высоким флористическим разнообразием и слабой нарушенностью 

(Харлампиева, Евстигнеев, 2013). Древостой формируют Picea abies, Alnus glutinosa, Betula 

pubescens, а также единичные особи Fraxinus excelsior и Ulmus glabra. В подросте, помимо 

перечисленных видов, встречаются: Acer platanoides, Quercus robur и Tilia cordata. Кустар-

ники представляют Corylus avellana, Frangula alnus, Padus avium, Salix cinerea и др. При-

надлежность ельника к высокотравным сообществам определяется значительным участием 

в ярусе трав Angelica sylvestris, Athyrium filix-femina, Carex acuta, Cirsium oleraceum, 

Filipendula ulmaria, Phragmites australis, Urtica dioica и др.  

                                            
1Растительные сообщества, в травяном покрове которых доминируют высокорослые цветковые растения и 

крупные папоротники, называют высокотравными (Смирнова и др., 2006; Заугольнова и др., 2009). 
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По возрастной и пространственной структуре древостоя, флористическому составу и 

внутриценотической мозаичности ельник близок к климаксному состоянию (Евстигнеев, Гор-

нова, 2017 а, б). Это позволяет определить характерный онтогенетический спектр башмачка. 

Его ценопопуляция занимает площадь около 5 га и насчитывает более 400 особей. Экологиче-

ская плотность ‒ 5,3 особи на 1 м2. Онтогенетический спектр – полночленный одновершин-

ный с максимум на v и g особях (табл. 1; рис. 3, 1а). Поскольку ценопопуляция существует в 

слабонарушенном сообществе, отличается относительно высокой численностью особей и 

полночленным составом, её онтогенетический спектр можно считать характерным. 

 

 
 

Рис. 2. Горизонтальная структура ельника высокотравного на низинном болоте. 
Памятник природы «Болото Рыжуха» (по: Евстигнеев, Горнова, 2017б). 

По горизонтали и вертикали – протяжённость закартированного сообщества в метрах. 1 – высокотравный ельник с 

сомкнутым древесным ярусом («тёмные» парцеллы), 2 – окна в древесном ярусе на месте вывалов деревьев в вы-
сокотравном ельнике («светлые» парцеллы), 3 – черноольшаник крапивный, 4 – березняк неморального состава. 

 

Ельник обладает выраженной горизонтальной структурой и включает парцеллы сомкнутого 

древостоя и окон (рис. 2). В связи с этим ценопопуляция C. calceolus состоит из двух типов по-

пуляционных локусов. Первый тип приурочен к парцеллам с сомкнутым древостоем, а второй – 

к небольшим окнам до 300 м2 (рис. 4). В более крупных окнах башмачок почти полностью вы-

тесняется конкурентным высокотравьем (рис. 5). В небольших окнах экологическая плотность 

башмачка – 9,3 особи на 1 м2. Онтогенетический спектр этих локусов – полночленный одно-

вершинный с максимумом на g растениях (табл. 1; рис. 3, 1б). Относительно высокая плотность 

ценопопуляции и полночленный онтогенетический спектр в небольших окнах определяются 

достаточным световым довольствием этих местообитаний (40% от полной). Этой освещённости 

достаточно для цветения башмачка, а также для его семенного и вегетативного размножения. 

По мере зарастания окон и формирования парцелл с сомкнутым древостоем экологическая 

плотность башмачка уменьшается почти в три раза. Популяционные локусы характеризуются 

полночленным одновершинным онтогенетическим спектром. Однако максимум приходится на 

v растения (табл. 1; рис. 3, 1в). Это указывает на то, что для активного цветения и плодоношения 

не хватает освещённости (всего 2% от полной). 
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Поскольку возрастная структура ценопопуляции C. calceolus в ельнике высокотравном 

близка к характерному онтогенетическому спектру, то в этом сообществе можно выявить 

размеры элементарной демографической единицы, при которых может осуществляться не-

прерывный (устойчивый) оборот поколений. Методом увеличивающихся площадок опреде-

лены размеры ЭДЕ C. calceolus: минимальная площадь – 4 м2, минимальная численность – 

24 особи. На площади этого размера и при такой численности может сформироваться пол-

ночленный онтогенетический спектр с максимумом на v и g особях и с относительно высо-

ким участием j и im растений. 

 

 

Рис. 3. Онтогенетические спектры ценопопуляций (1а, 2а, 3, 4), популяционных локусов (1б, 1в, 2б, 2в)  

и характерный онтогенетический спектр (1а) C. calceolus в Брянской области. 

По оси абсцисс – онтогенетические состояния, по оси ординат – процент особей. Онтогенетические состояния: j – 
ювенильное, im – имматурное, v – виргинильное, g – генеративное, s – сенильное. Сообщества: 1а-1в – высоко-

травный ельник (памятник природы «Болото Рыжуха», Навлинский р-н); 2а-2в – хвойно-широколиственный раз-

нотравный лес (памятник природы «Орловские дворики», Брянский р-н); 3 ‒ елово-осиновый лес на границе с 
черноольшаником (заповедник «Брянский лес», Трубчевский р-н); 4 ‒ елово-осиновый лес на границе с чернооль-

шаником (заказник «Колпины», Суземский р-н). Популяционные локусы: 1б, 2б – окна в древесном ярусе («свет-

лые» парцеллы); 1в, 2в – сомкнутый древостой («тёмные» парцеллы). 
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Таблица 1 
Популяционные характеристики Cypripedium calceolus в памятнике природы «Болото Рыжуха» 

 

Характеристика 
Онтогенетические состояния 

Всего 
j im v g s 

Сомкнутый древостой («тёмные» парцеллы) 

Число учтённых особей на 5 га 5 19 98 39 6 167 

Экологическая плотность* 0,1 0,4 2,0 0,8 0,1 3,4 

Небольшие окна («светлые» парцеллы) 

Число учтённых особей на 5 га 40 41 58 74 2 215 

Экологическая плотность 1,7 1,8 2,5 3,2 0,1 9,3 

Ценопопуляция 

Число учтённых особей на 5 га 45 60 156 113 8 382 

Экологическая плотность 0,6 0,8 2,2 1,6 0,1 5,3 
 

*Примечание: в таблицах экологическая плотность даётся на 1 м2. 
 

Памятник природы «Орловские дворики». Ценопопуляция расположена в пределах не-

большого участка хвойно-широколиственного леса, который окружен суходольным лугом. Почвы 

‒ дерново-подзолистые с близким залеганием карбонатных пород. Древостой формируют Picea 

abies, Pinus sylvestris, Acer platanoides, Betula pendula, Tilia cordata, Fraxinus excelsior и Salix caprea. 

Ярус кустарников и подроста деревьев состоит из молодого поколения перечисленных видов и 

Corylus avellana, Frangula alnus, Euonymus verrucosa, Swida sanguinea и др. Травяной покров обра-

зуют Asarum europaeum, Carex digitata, C. pilosa, Chaerophyllum aromaticum, Convallaria majalis, 

Listera ovata, Rubus saxatilis, Sanicula europaea, Solidago virgaurea, Viola mirabilis и др.  

Ценопопуляция C. calceolus занимает площадь 1 га и насчитывает 450 особей. Экологи-

ческая плотность ‒ 6,1 особи на 1 м2. Онтогенетический спектр – полночленный одновер-

шинный с максимумом на v и g растениях (табл. 2; рис. 3, 2а). Здесь участие j и im особей в 

1,5 раза ниже по сравнению с ценопопуляцией на болоте Рыжуха. 
 

Таблица 2 

Популяционные характеристики C. calceolus на территории памятника природы «Орловские дворики» 
 

Характеристика 
Онтогенетические состояния 

Всего 
j im v g s 

Сомкнутый древостой («тёмные» парцеллы) 

Число учтённых особей на 1 га – 9 82 13 6 110 

Экологическая плотность – 0,2 2,4 0,4 0,2 3,2 

Небольшие окна («светлые» парцеллы) 

Число учтённых особей на 1 га 31 40 127 127 8 333 

Экологическая плотность 0,8 1,1 3,3 3,3 0,2 8,7 

Ценопопуляция 

Число учтённых особей на 1 га 31 49 209 140 14 443 

Экологическая плотность 0,4 0,7 2,9 1,9 0,2 6,1 
 

Ценопопуляция состоит из двух типов популяционных локусов. Первые приурочены к со-

мкнутым группировкам деревьев, а вторые – к небольшим окнам в пологе древостоя и к опушкам 

колка. Под пологом деревьев освещённость на уровне трав составляет всего 2% от полной, в не-

больших окнах и на опушках – 40–50%. В небольших окнах и на опушках экологическая плот-

ность относительно высокая – 8,7 особей на 1 м2. Онтогенетический спектр – полночленный одно-

вершинный с максимумом на v и g растениях (табл. 2; рис. 3, 2б). Относительно высокая плот-

ность и полночленный онтогенетический спектр популяционных локусов светлых местообитаний 

(окон и опушек), как и в ельнике высокотравном, определяются достаточной освещённостью. 

Здесь башмачок успешно размножаются как семенным, так и вегетативным способами. Об этом 

свидетельствует относительно большое число j и im особей. Под сомкнутыми деревьями при низ-

кой освещённости формируются популяционные локусы с невысокой экологической плотностью 

‒ всего 3,2 особи на 1 м2. Онтогенетический спектр – неполночленный одновершинный с макси-

мумом на v особях (табл. 2; рис. 3, 2в). Здесь отсутствуют j растения, а участие im – минимально. 

Такая структура определяется недостатком света. 



25 

 

 
1                                                                            2  

Рис. 4. Популяционные локусы C. calceolus в небольшом окне (1) и под сомкнутым древостоем (2) 

ельника высокотравного на низинном болоте. Памятник природы «Болото Рыжуха» 

 
 

 
 

Рис. 5. Большое окно в ельнике на низинном болоте, заросшее высокотравьем, 

вытесняющим C. calceolus. Памятник природы «Болото Рыжуха». 
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Заповедник «Брянский лес». Ценопопуляция C. calceolus находится в елово-осиновом 

лесу на границе с черноольшаником. Почвы – дерново-подзолистые. В состав древостоя 

входят Populus tremula, Picea abies и Betula pubescens. В подросте деревьев – Acer 

platanoides, Picea abies, Sorbus aucuparia. Кустарниковый ярус формируют Frangula alnus, 

Corylus avellana и др. В травяном ярусе отмечены Aegopodium podagraria, Botrychium virgin-

ianum, Brachypodium sylvaticum, Carex vaginata, Dactylorhiza fuchsii, Pteridium aquilinum, 

Pyrola rotundifolia и др.  

Ценопопуляция C. calceolus занимает площадь 0,5 га и насчитывает 39 особей. Экологи-

ческая плотность ценопопуляции – всего 2,8 особи на 1 м2. Онтогенетический спектр – не-

полночленный одновершинный с максимум v растениях (табл. 3; рис. 3, 3). В нем отсут-

ствуют j и s особи. В 2002 году численность ценопопуляции составляла 90 особей (Крас-

ная…, 2004). Снижение численности башмачка в заповеднике более чем в два раза связано с 

формированием сомкнутого подроста из Acer platanoides и Tilia cordata, который затеняет 

травостой. Освещённости (2% от полной) становится недостаточно для семенного и вегета-

тивного пополнения ценопопуляции. 

 
Таблица 3 

Популяционные характеристики C. calceolus в заповеднике «Брянский лес» и заказнике «Колпины» 
 

Характеристика 
Онтогенетические состоя-

ния Всего 
j im v g s 

Заповедник «Брянский лес» 

Число учтённых особей на 0,01 га – 10 24 5 – 39 

Экологическая плотность – 0,7 1,7 0,4 – 2,8 

Заказник «Колпины» 

Число учтённых особей на 0,01 га – 1 9 5 – 15 

Экологическая плотность – 0,2 1,5 0,8 – 2,5 

 

Заказник «Колпины». Ценопопуляция C. calceolus произрастает в елово-осиновом лесу на 

границе с черноольшаником. Почвы ‒ дерново-подзолистые. В состав древостоя входят Picea 

abies, Populus tremula, Betula pubescens и Alnus glutinosa. Подрост деревьев состоит из Picea 

abies, Sorbus aucuparia. В кустарниковом ярусе – Frangula alnus, Corylus avellana и др. В травя-

ном ярусе доминируют Impatiens noli-tangere, Convallaria majalis, Geum rivale, Rubus saxatilis.  

Ценопопуляция C. calceolus занимает площадь 0,01 га и насчитывает 15 особей. Эколо-

гическая плотность ценопопуляции – всего 2,5 особи на 1 м2. Онтогенетический спектр – 

неполночленный одновершинный с максимумом на v растениях (табл. 3; рис. 4, 4). В нём 

отсутствуют j и s особи. Ценопопуляция обнаружена в 2004 г. На тот момент численность 

ценопопуляции составляла 41 парциальный побег: из них 22 прегенеративных и 19 генера-

тивных (Красная…, 2004). Сокращение численности связано с увеличением сомкнутости 

подроста и подлеска и, следовательно, с уменьшением освещённости на уровне травяного 

покрова (менее 2% от полной). 

 

Заключение 

В малонарушенном ельнике высокотравном на болоте Рыжуха выявлен характерный он-

тогенетический спектр ценопопуляции C. calceolus. Он отличается полночленным составом, 

где максимум приходится на v и g особи. Для формирования такого спектра необходимо, 

чтобы в лесу постоянно появлялись окна в пологе древостоя с достаточным световым до-

вольствием для семенного и вегетативного размножения башмачка. Установлено, что ми-

нимальная площадь и минимальная численность, при которых может поддерживаться 

устойчивая структура ценопопуляции C. calceolus, составляют 4 м2 и 24 особи соответ-

ственно. В других ценопопуляциях онтогенетические спектры башмачка в разной степени 

отклонены от характерного. Наиболее устойчива ценопопуляция на территории «Орловских 
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двориков». Она обладает полночленным онтогенетическим спектром с максимумом на v и g 

растениях. Однако, по сравнению с характерным спектром, здесь в полтора раза ниже уча-

стие j и im особей. В заповеднике «Брянский лес» и заказнике «Колпины» онтогенетические 

спектры неполночленные. Это связано с отсутствием окон в пологе древостоя и с формиро-

ванием сомкнутого яруса подроста, который затеняет ценопопуляцию башмачка. 

 

Исследование выполнено в рамках темы № 0110-2018-0004 «Сохранение и восстановле-

ние экологических функций лесных почв» ГЗ ЦЭПЛ РАН и при финансовой поддержке 

РФФИ (проект N 18-34-00911 мол_а). 
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