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В статье представлены результаты мониторинга 34 ценопопуляций редких видов флоры Calypso bulbosa 
и Cypripedium calceolus, произрастающих в лесных сообществах поймы реки Сотки, в редколесьях на 
склонах ее долины и карстовых логов (Архангельская область). В пойменных ценозах онтогенетический 
спектр популяций обоих видов, как правило, неполночленный с преобладанием взрослых вегетативных 
и генеративных особей. В популяциях, произрастающих на склонах, преобладает полночленный двух-
вершинный онтогенетический спектр. Выявлены различные тренды динамики численности Calypso bul- bul-bul-
bosa и Cypripedium calceolus в северной части ареала. С 2002 по 2016 гг. наблюдается значительное сни-
жение численности локальной популяции Calypso bulbosa, с 2006 г. она находится на стабильно низком 
уровне. Снижение численности популяции вида связано с климатическими изменениями последних де-
сятилетий, ростом температур июля и августа, участившимися засушливыми периодами. Климатические 
изменения приводят к изменению в структуре ценозов, смене доминантов нижних ярусов, увеличению 
проективного покрытия травяно-кустарничкового яруса. Предположительно, эти изменения являются 
причиной снижения численности Calypso bulbosa в условиях заповедного режима. Число особей Cyp-
ripedium calceolus на стационарных площадях за период наблюдений возросло вдвое. Одной из причин 
роста численности ценопопуляций вида является увеличение температуры августа, в результате чего 
складываются благоприятные условия для вегетативного размножения вида в следующем сезоне.
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Введение
Сохранение биоразнообразия на регио-

нальном уровне базируется на соответствую-
щем законодательстве и результатах изучения 
таксонов биоты и экосистем территории. При 
этом в первую очередь, необходим мониторинг 
состояния популяций редких видов, являющих-
ся наиболее уязвимой частью биоразнообразия. 

Изучение состояния популяций редких 
видов наиболее результативно проводится на 
федеральных ООПТ, где возможна организа-
ция многолетнего мониторинга в ненарушен-
ных природных экосистемах. Первоочередное 
внимание при этом уделяется видам, включен-
ным в Красную книгу Российской Федерации 
(2008). Результаты научных исследований, 
проводимые на охраняемых территориях, мо-
гут являться эталоном при анализе данных о 
состоянии популяций редких видов, получен-
ных на территориях, подвергающихся антропо-
генному воздействию.

Представителям семейства орхидных, как 
объектам охраны и научного исследования, уде-
ляется повышенное внимание в различных ре-
гионах России (Блинова, 1995; Тетерюк, 2003; 
Blinova, 2008; Кириллова, 2010; Фардеева и 

др., 2010; Blinova & Uotila, 2011; Вахрамеева и 
др., 2014; Хапугин и др., 2014, 2017; Khapugin 
et ��., 2016). Более половины представителей се- ��., 2016). Более половины представителей се-��., 2016). Более половины представителей се-., 2016). Более половины представителей се-
мейства внесены в Красную книгу России и ее 
субъектов (Варлыгина, 2011). В Архангельской 
области из 26 видов семейства �������e�e 12 ви-�������e�e 12 ви- 12 ви-
дов включены в региональную Красную книгу 
(2008), в том числе шесть видов из списка Крас-
ной книги Российской Федерации (2008). 

Calypso bulbosa (L.) ��kes – вид с голаркти-
ческим, дизъюнктивным ареалом (Вахрамеева 
и др., 2014). Занесен в Красную книгу Россий-
ской Федерации (2008) со статусом 3б (редкий 
вид) и Красную книгу Архангельской области 
(статус 3, редкий вид).

В европейской части России многолетние 
наблюдения за популяциями C. bulbosa прово-
дились в Кандалакшском и Печоро-Илычском 
заповедниках (Воробьева, Москвичева, 1994; 
Кирсанова, 2013) и национальном парке «Рус-
ский Север» (Научные исследования, 2015).

Cypripedium calceolus – бореальный еврази-
атский вид, кальцефил. Занесен в Красную кни-
гу Российской Федерации (2008) со статусом 
3б (редкий вид) и Красную книгу Архангель-
ской области (2008) со статусом 3 (редкий вид). 
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Популяционные исследования Cypripedium 
calceolus L. проводились в разных частях его 
ареала (Kull, 1999; N��o�è et al., 2005; B�zosko 
et ��., 2009). В европейской части России попу- ��., 2009). В европейской части России попу-��., 2009). В европейской части России попу-., 2009). В европейской части России попу-
ляции вида изучались в Мурманской области 
(Воробьева, Москвичева, 1987; Блинова, 1995; 
Blinova, 2008), Карелии (Дьячкова и др., 1997, 
2007), Республике Коми (Тетерюк, 2003; Ки-
риллова, 2010) и средней полосе (Фардеева и 
др., 2010; Хапугин и др., 2014).

В Архангельской области изучение состо-
яния популяций Calypso bulbosa и Cypripedium 
calceolus проводилось в Пинежском заповедни-
ке и на прилегающих территориях (Пучнина, 
1999, 2010; Федченко, Пучнина, 2011; Дровни-
на и др., 2016). 

Цель настоящей работы – выявление эколо-
го-биологических особенностей данных видов, 
их фитоценотической приуроченности, анализ 
динамики численности и онтогенетических 
спектров ценопопуляций в карстовых северо-
таежных ландшафтах на основе данных много-
летнего мониторинга.

Материал и методы
Государственный природный заповедник 

«Пинежский» находится в Архангельской обла-

сти, на правобережье реки Пинеги. Территория 
заповедника занимает юго-восточную часть Бе-
ломорско-Кулойского плато (БКП). Одна из от-
личительных особенностей флоры БКП – повы-
шенное видовое разнообразие представителей 
семейства Орхидных. В пределах плато отме-
чено 20 видов орхидей из 26, произрастающих 
в Архангельской области (Браславская и др., 
2017). Это связано, прежде всего, с наличием 
уникальных карстовых ландшафтов с особыми 
формами рельефа (карстовыми логами, полями 
карстовых воронок, шелопняками, подземными 
пустотами), характеризующимися выходом на 
поверхность горных пород (гипса, известняка, 
доломита) и минерализованных вод, формиро-
ванием специфичных почв, богатых минераль-
ными веществами. Специфичными для террито-
рии являются долины карстовых рек с частыми 
обнажениями склонов и богатыми аллювиаль-
но-дерновыми карбонатными почвами пойм. 
Эти ландшафтные особенности плато создают 
благоприятные условия для существования 
кальцефильных видов, в том числе орхидей. В 
пределах Пинежского заповедника основным 
локалитетом двух редких видов орхидей – Ca-
lypso bulbosa и Cypripedium calceolus (рис. 1), 
является долина р. Сотки.

Рис. 1. Cypripedium calceolus (�) и Calypso bulbosa (b) в Пинежском заповеднике (фотографии: � – Л.В. Пуч-
нина, b – А.М. Рыков).
Fig. 1. Cypripedium calceolus (�) �n� Calypso bulbosa (b) �n t�e P�neg� St�te N�tu�e Rese�ve (P�otos: � – Lyu�m��� 
V. Pu��n�n�, b – A�ex�n�e� M. Rykov).
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Растительность Пинежского заповедника 
изучена достаточно детально (Сабуров, 1972; 
Пучнина, 2000; Пучнина и др., 2008). Современ-
ная классификация ассоциаций хвойных и мел-
колиственных лесов Пинежского заповедника 
изложена в работах С.Ю. Попова (2016, 2017а,б). 
По геоботаническому районированию европей-
ской части СССР (Исаченко, Лавренко, 1980) за-
поведник лежит в пределах Кольско-Печорской 
подпровинции североевропейской таежной про-
винции. Однако в растительности наблюдается 
повышенная роль сибирских таежных видов как 
в сложении древостоя, где преобладают Picea 
obovata и значительна доля Larix sibirica, так и в 
нижних ярусах, где в качестве субдоминантов и 
характерных видов выступают в ряде сообществ 
представители сибирского таежного широко-
травья: Crepis sibirica, Delphinium elatum и др.

Большая часть заповедной территории по-
крыта лесами. Из лесных формаций господству-
ют еловые леса, значительна доля сосновых и 
березовых насаждений. Наряду с типичными 
северотаежными кустарничково-зеленомош-
ными еловыми и сосновыми лесами, развиты-
ми на водораздельных участках, по склонам и 
днищам карстовых логов, в долинах рек про-
израстают травяно-кустарничковые и травя-
ные еловые и березово-еловые леса, к сильно 
закарстованным участкам – шелопнякам, при-
урочены лиственничные травяно-кустарничко-
вые леса. В местах выхода гипсовых пород на 
поверхность (крутые склоны долины р. Сотки 
и карстовых логов) формируются уникальные 
таежные сосновые, лиственничные и еловые 
редколесья, содержащие в составе нижних яру-
сов большое количество редких и реликтовых 
видов сосудистых растений, мхов и лишайни-
ков (Пучнина, Рыкова, 2010).

Изучение состояния ценопопуляций Ca-
lypso bulbosa и Cypripedium calceolus вели в 
Пинежском заповеднике и на прилегающих к 
нему территориях по методике наблюдений за 
ценопопуляциями редких видов (Программа и 
методика..., 1986) с середины 1980-х гг. С 1997 
г. мониторинг осуществляли на 34 стационар-
ных площадях (по 17 для каждого вида). Иссле-
дования велись как в заповеднике (долина реки 
Сотки), так и в его охранной зоне на склонах 
карстовых логов (рис. 2).

В пойме реки Сотки наблюдения за Calypso 
bulbosa проводили в ельниках: аконитово-кис-
личных, аконитово-разнотравных (ельник ако-
нитовый по С.Ю. Попову (2016)), ельниках раз-

нотравно-кисличных, а также в еловых грушан-
ково-зеленомошных и бруснично-разнотравно-
зеленомошных лесах (стационарные площади 
№№1–15), на склоне долины Сотки в елово-ли-
ственничном редколесье (стационарная площадь 
№31), на прилегающих к заповеднику территори-
ях – на склоне карстового лога в лиственничнном 
редколесье (стационарная площадь №32). Гео-
ботаническая характеристика стационарных пло-
щадей приведена в приложениях 1, 2.

Изучение ценопопуляций Cypripedium 
calceolus вели в пойме Сотки в ельниках ако-
нитово-разнотравных (ельник аконитовый 
по С.Ю. Попову (2016) и костянично-разно-
травных, березняках аконитово-разнотрав-
ных и разнотравных (стационарные площади 
№№16–30). Кроме того, наблюдения про-
водились на склоне долины Сотки в еловом 
редколесье (стационарная площадь №33) и на 
прилегающих к заповеднику территориях на 
склоне карстового лога в лиственничном ред-
колесье (стационарная площадь №34). Гео-
ботаническая характеристика стационарных 
площадей приведена в приложениях 3, 4.

Мониторинг состояния популяций включал 
изучение динамики их численности, определе-
ние онтогенетической структуры, проведение 
морфометрических измерений особей и оцен-
ку успешности плодоношения отдельных по-
пуляций. При определении онтогенетической 
структуры учитывались ювенильные, имматур-
ные, взрослые вегетативные и генеративные 
онтогенетические группы. Выделение онтоге-
нетических групп в популяциях Calypso bulbosa 
проводили по П.В. Куликову (1997) с неболь-
шим изменением. В связи с тем, что выделение 
онтогенетических групп проводили только по 
надземным органам, сохраняя целостность под-
стилки и мохового покрова, из-за сложности 
разделения старшей ювенильной и имматурной 
групп, к ювенильным особям относили растения 
только первого года жизни. Выделение онтоге-
нетических групп в популяциях Cypripedium 
calceolus описано нами ранее (Пучнина, 1999).

Размер площадей соответствовал в боль-
шинстве случаев размеру ценопопуляции: от 
13.2 до 190.0 м2 для Calypso bulbosa и от 32.0 
до 228.0 м2 для Cypripedium calceolus. При 
определении численности за одну условную 
особь принимали один надземный побег. Учет 
численности ценопопуляций видов проводили 
ежегодно в период массового цветения особей. 
Раз в десять лет на площадях проводили гео-
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ботаническое описание фитоценозов по обще-
принятым методикам (Сукачев, Зонн, 1961; 
Василевич, 1995). Названия видов растений 
приводится по С.К. Черепанову (1995), оцен-
ка обилия видов нижних ярусов – по шкале Ж. 
Браун-Бланке (B��un-Blanquet, 1964).

В работе приведены данные по численности 
и плотности всех изученных популяций Calypso 
bulbosa и Cypripedium calceolus за 1997–2016 гг., 

а также соотношению генеративных и вегетатив-
ных особей в популяциях за тот же период, мор-
фометрические показатели особей Calypso bulbosa 
и Cypripedium calceolus склоновых популяций за 
2006–2016 гг., онтогенетические спектры двух по-
пуляций Calypso bulbosa за 1999–2016 гг. и двух 
популяций Cypripedium calceolus за 2000–2016 гг. 
Для сравнения были взяты онтогенетические спек-
тры склоновых и пойменных популяций.

Рис. 2. Схема расположения стационарных площадей на карте Пинежского заповедника.
Fig. 2. T�e �o��t�on of st�t�on��y p�ots on t�e m�p of t�e P�neg� Rese�ve.
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Результаты и обсуждение
Calypso bulbosa (L.) Oakes

Фитоценотическая и экологическая 
приуроченность. В пределах заповедника ка-
липсо луковичная встречается рассеянно в ме-
стах сильно развитого карста (карстовые лога, 
шелопняки, долины карстовых рек), наиболее 
крупная локальная популяция вида приуроче-
на к долине реки Сотки. По приуроченности к 
горным породам Calypso bulbosa характеризу-
ется довольно широкой амплитудой, встреча-
ясь, как на чистых сульфатных породах (гипс, 
ангидрит), так и на сульфатных породах с при-
месью карбонатов (гипс с прослоями известня-
ков и доломитов). Произрастает вид, как под 
пологом леса, так и на опушках, в редколесьях 
с сомкнутостью крон 0.1–0.2.

Места произрастания C. bulbosa – поймен-
ные и логовые ельники с хорошо развитым мо-
ховым покровом, в котором доминируют Rhytid-
iadelphus triquetrus и Hylocomium splendens и 
разреженным травяно-кустарничковым ярусом. 
Постоянные спутники C. bulbosa – Aconitum 
septentrionale, Atragene sibirica, �xalis acetosel-�xalis acetosel- acetosel-acetosel-
la, Pyrola rotundifolia, Rubus saxatilis, Stellaria 
nemorum, Thalictrum minus, часто встречаются 
– Carex digitata, Geranium sylvaticum, Vaccinium 
vitis-idaea. Почвы аллювиальные и аллювиаль-
ные дерновые, чаще карбонатные, слабокислые 
или нейтральные (pHвод = 6.17–7.37), часто отор-
фяненные с толщиной подстилки до 18–20 см 
(Наквасина, Пучнина, 2014). 

Кроме того, в долине Сотки и карстовых 
логах C. bulbosa часто встречается в нижней ча-
сти склонов в еловых и елово-лиственничных 
ивнячково-зеленомошных и грушанково-зеле-
номошных редколесьях, и в их средней части в 
сосновых дриадово-толокнянковых и листвен-
ничных арктоусово-брусничных редколесьях, 
развитых на слаборазвитых грубогумусовых 
почвах, на глубине 5–15 см подстилающихся 
гипсом. Небольшие популяции вида встреча-
ются также в смешанных лиственнично-сосно-
вых и елово-березовых травяно-брусничных 
лесах на шелопняковом карсте, где особи чаще 
встречаются на глыбах и останцах гипса. 

Сезонное развитие. Вегетация Calypso 
bulbosa начинается одновременно со сходом 
снегового покрова в местах произрастания 
особей, по многолетним данным (1981–2015 
гг.), средняя дата начала вегетации отмечает-
ся 9–14 мая (Браславская и др., 2017). Начало 
цветения в среднем наступает 30 мая – 2 июня, 

продолжительность цветения 13–21 день. Наи-
более ранние сроки цветение вида за весь пери-
од наблюдений, отмечались в 2010 г. (18 мая), 
что было обусловлено необычно высокими 
температурами воздуха во второй декаде мая 
(среднесуточная температура декады +17°С, 
при среднемноголетнем значении температуры 
воздуха мая +6.1°С). 

С момента образования плода начинается 
увядание листа. Период летнего покоя – 3–4 
недели. Период созревания семян длится 43–49 
дней, средние сроки созревания семян – 2–5 ав-
густа. К моменту созревания семян начинается 
отрастание нового листа, которое заканчивает-
ся к середине августа.

Морфология. Calypso bulbosa – короткокор-
невищное клубнелуковичное растение, со шну-
ровидными придаточными корнями (Вахрамеева 
и др., 2014). Клубнелуковица орхидеи развивает-
ся во мху или под слоем опада. Корни растения, 
как правило, не доходят до минерального слоя 
почвы. Генеративный побег одет двумя пере-
пончатыми влагалищами. Его высота в момент 
зацветания – 8–10 см, рост побега продолжается 
и во время цветения, достигая к моменту отцве-
тания высоты 11–13 (до 16) см. Лист одиноч-
ный, прикорневой, длина листа без черешка 3–5 
(до 6) см, ширина – 2–3 см. Плод – коробочка.

В табл. 1 приводятся морфометрические по-
казатели особей калипсо луковичной, произрас-
тающих на склоне карстового лога (стационар-
ная площадь №32). Для данной популяции в пе-
риод наблюдений характерен преимущественно 
полночленный онтогенетический спектр. 

Некоторые различия по годам в размерах 
надземных органов могут объясняться всту-
плением в генеративную и вегетативную фазу 
большего или меньшего числа молодых осо-
бей, которые как правило, имеют меньшие раз-
меры. Коррелятивных связей размеров особей с 
погодными условиями сезонов (температурами 
мая и августа предыдущего года) не выявлено.

Структура и динамика ценопопуляций. 
Ценопопуляции C. bulbosa малочисленны – от 
2–3 до нескольких десятков особей, редко более 
сотни. Распределение по площади – диффузно-
групповое, отдельные группы могут состоять 
из 20 и более разновозрастных особей. Размно-
жение особей в популяциях – семенное и веге-
тативное. В пойме реки Сотки популяции име-
ют правосторонний онтогенетический спектр, 
на рис. 3 представлен онтогенетический спектр 
одной из наиболее крупных таких ценопопуля-
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ций. Подобная возрастная структура характер-
на для популяций вида и в других частях ареа-
ла (Кириллова, 2010; Суслова, Чхобадзе, 2015). 
Доля молодых особей обычно составляет от 0 
до 30%, в отдельные годы их число может уве-
личиваться. Например, в 2004 г. у трети попу-
ляций доля имматурных и ювенильных особей 
составляла от 34% (стационарная площадь №3) 
до 64% (стационарная площадь №10).

Отдельные ценопопуляции, произрастаю-
щие на склонах логов (стационарная площадь 
№32), отличаются большей лабильностью он-
тогенетического спектра. За период с 1999 по 
2016 гг. число лет с преобладанием в ценопопу-
ляции взрослых особей и лет, когда структура 
спектра была бимодальной (с долей молодых 
(ювенильных и имматурных) особей от 36 до 
53%) – одинаково (рис. 4).

Таблица 1. Морфометрические показатели (см) особей Calypso bulbosa в лиственничном редколесье арктоусово-брус-
нично-зеленомошном (стационарная площадь №32)
Table 1. Mo�p�omet��� p���mete�s (�m) of Calypso bulbosa �n��v��u��s �n sp��se fo�est w�t� t�e fo��ow�ng �ompos�t�on: 
Larix sibirica – Arctous alpina + Vaccinium vitis-idaea – Hylocomium splendens (st�t�on��y p�ot №32)

Год

Генеративные Взрослые 
вегетативные Имматурные Ювенильные

Высота 
побега

Длина 
листа

Ширина
листа

Размер 
цветка

(длина губы)

Длина 
листа

Ширина
листа

Длина 
листа

Ширина
листа

Длина 
листа

Ширина
листа

2006 10.8±0.4 4.2±0.2 2.6±0.1 2.4±0.1 3.5±0.7 2.2±0.3 1.9±0.6 1.4±0.1 – –
2007 9.9±0.4 4.0±0.2 2.3±0.1 2.4±0.1 3.9±0.9 2.3±0.5 2.0±0.2 1.5±0.1 – –
2008 11.2±0.5 3.8±0.3 2.3±0.2 2.5±0.1 3.4±0.3 2.1±0.4 2.3 1.2 – –
2009 10.5±0.5 4.3±0.3 2. 7±0.1 2.2±0.1 3.5±0.9 1.9±0.3 2.1±0.3 1.2±0.2 1.5±0.2 0.6±0.2
2010 10.3±0.4 3.5±0.3 2.3±0.2 2.3±0.1 2.9±0.4 1.9±0.3 2.2±0.4 1.2±0.3 1.3±0.4 0.6±0.2
2011 9.0±0.4 3.4±0.2 2.2±0.1 2.3±0.1 3.1±0.5 1.8±0.4 2.1±0.3 1.3±0.3 1.3±0.1 0.7±0.2
2012 8.9±0.7 3.0±0.2 2.0±0.2 2.4±0.1 3.3±0.6 2.0±0.3 2.3±0.5 1.3±0.2 1.5±0.4 0.7±0.2
2013 9.5±0.7 3.8±0.2 2.3±0.1 2.2±0.1 3.4±0.4 2.0±0.2 2.4±0.4 1.4±0.2 1.1±0.8 0.6±0.2
2014 11.6±0.3 4.3±0.2 2.4±0.1 2.3±0.1 3.8±0.4 2.2±0.2 2.3±0.3 1.4±0.4 1.5±0.6 0.6±0.2
2015 14.0±1.0 4.1±0.1 2.3±.0.2 2.2±0.1 3.6±0.5 2.0±0.3 2.1±0.2 1.0±0.1 – –

Среднее 10.6±0.5 3.8±0.1 2.4±0.1 2.3±0.1 3.5±0.7 2.2±0.3 2.2±0.3 1.3±0.2 1.3±0.5 0.6±0.2
Примечание: M±m: M – среднее арифметическое. m – ошибка среднего арифметического.
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Рис. 3. Онтогенетический спектр ценопопуляции Calypso bulbosa в ельнике грушанково-зеленомошном (стацио-
нарная площадь №2).
Fig. 3. �ntogenet�� spe�t�um of Calypso bulbosa �oenopopu��t�ons �n sp�u�e fo�est w�t� t�e fo��ow�ng �ompos�t�on: Picea 
obovata – Pyrola rotundifolia – Hylocomium splendens + Rhytidiadelphus triquetrus (st�t�on��y p�ot №2).
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Рис. 4. Онтогенетический спектр ценопопуляции Calypso bulbosa в лиственничном редколесье арктоусово-бруснич-
но-зеленомошном (стационарная площадь №32).
Fig. 4. �ntogenet�� spe�t�um of Calypso bulbosa �oenopopu��t�ons �n sp��se ����� fo�est w�t� t�e fo��ow�ng �ompos�t�on: 
Larix sibirica – Arctous alpina + Vaccinium vitis-idaea – Hylocomium splendens (st�t�on��y p�ot №32).

Проанализировано соотношение веге-
тативных и генеративных особей популя-
ций, произрастающих в пойме р. Сотки. 
Доля цветущих особей от общего их числа 
варьировала от 19 до 79% (среднее для 15 
площадей), максимальная доля цветущих 
особей наблюдалась в 1997 г., минималь-
ная – в 2006 г. (рис. 5). Выявлена умеренная 
отрицательная корреляционная связь между 
числом генеративных особей в популяциях и 
среднемесячной температурой апреля (� = -0.4) 

и мая (� = -0.37). По-видимому в ранние весны, 
после частичного схода снегового покрова 
генеративные почки и цветочные стрелки C. bul-
bosa чаще повреждаются весенними заморозками. 
Так в 2006 г. сильные ночные заморозки (от -4°С 
до -8.7°С) в воздухе и на почве, по данным ГМС 
пос. Пинега, отмечались с 26 апреля по 01 мая. 
При этом дневные температуры доходили до 
+16.5°С. Повреждение весенними заморозками 
генеративных особей наблюдалось и в фазе цве-
тения (2004, 2007, 2010 гг.).

Рис. 5. Соотношение вегетативных и генеративных особей Calypso bulbosa в локальной ценопопуляции поймы р. 
Сотки (в столбце – общее количество особей на 15 стационарных площадях).
Fig. 5. T�e ��t�o of veget�t�ve �n� gene��t�ve �n��v��u��s fo� Calypso bulbosa �oenopopu��t�ons �n t�e floo�p���n of t�e ��ve� 
Sotk� (t�e tot�� numbe� of �n��v��u��s �eg�ste�e� w�t��n 15 st�t�on��y p�ots �s p�esente� �n �o�umns).
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Доля цветущих особей от общего числа рас-
тений в ценопопуляциях, произрастающих на 
склонах, изменялась от 17.5% (2010 г., стацио-
нарная площадь №32) до 90.9% (2011 г., стацио-
нарная площадь №31). Доля плодоносящих осо-
бей от числа цветущих составляла в этот период 
от 0% (2002 г., стационарная площадь №32) до 
100% (2015 г., стационарная площадь №31).

В табл. 2 представлены показатели числен-
ности и плотности изученных ценопопуляций 
Calypso bulbosa за период с 1997 по 2016 гг. В 
разные годы на стационарных площадях отме-
чалось от 0 до 118 особей, средняя плотность 
варьировала от 0.00 до 1.29 особи на квадрат-
ный метр (ос./м2). 

С 2002 по 2016 гг. наблюдается значитель-
ное снижение численности локальной популя-
ции C. bulbosa, с 2006 г. она находится на ста-
бильно низком уровне. Общее число особей на 
стационарных площадях уменьшилось с 530 
(максимум 2001 г.) до 184 в 2016 г. (рис. 6). 
Одновременно с численностью уменьшается и 
плотность особей. Так, в первые годы наблю-
дений (1997–2001 гг.) ее значение (среднее для 
всех площадей) в разные годы колебалось от 

0.26 до 0.36 ос./м2, в последние годы (2011–2016 
гг.) значение плотности составляло 0.13–0.15 
ос./м2. Снижение численности C. bulbosa связа-
но с климатическими изменениями последних 
десятилетий. На рис. 7 представлена динамика 
среднемесячных температур мая, июля и авгу-
ста за период с 1978 по 2016 гг. Среднемесяч-
ная температура июля за период с 1998 по 2016 
г., по сравнению с предыдущим двадцатилети-
ем, по данным ГМС пос. Пинега, увеличилась 
на 2°С, температура августа за аналогичный 
период на 1°С. В начале 2000-х гг. участились 
засушливые периоды. Так, в 2000 г. в июле при 
среднемесячной температуре в 18.7°С (средняя 
многолетняя за период 1978–1999 гг. – 15.1°С) 
выпало всего 17.8 мм осадков, что составило 
около четверти от нормы. В 2001 г. температу-
ра июля была также выше обычного (17.1°С), 
за два месяца – июнь и июль суммарно выпало 
71.8 мм, что в два раза меньше обычного. Из-за 
жаркой и сухой погоды наблюдались перегрев и 
дефицит влаги в подстилке, что, по-видимому, 
крайне неблагоприятно сказалось на состоянии 
особей C. bulbosa, вызвало переход части осо-
бей к подземному образу жизни и их гибель. 

Таблица 2. Показатели численности и плотности особей в ценопопуляциях Calypso bulbosa за период с 1997 по 2016 гг.
Table 2. Abun��n�e �n� �ens�ty of Calypso bulbosa �n��v��u��s �n �oenopopu��t�ons ove� 1997–2016

№ стационарной площади
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 31 32

M (число особей) 25.3 74.8 7.05 13.1 41.2 6.85 8.0 4.55 6.45 21.6 13.4 2.3 11.1 20.4 28.2 29.3 27.7

m�x 47 118 22 37 92 24 21 11 25 47 64 21 18 86 75 78 55

m�n 5 47 0 1 3 2 0 2 0 5 0 0 5 3 4 6 10

M (плотность особей) 0.13 0.82 0.14 0.11 0.35 0.06 0.1 0.34 0.04 0.19 0.08 0.05 0.31 0.23 0.26 0.29 0.28
Примечание: M – среднее арифметическое, m�n – минимальное значение, m�x – максимальное значение.

Рис. 6. Динамика общей численности особей в ценопопуляциях Calypso bulbosa (значению численности особей соот-
ветствует количество осадков предыдущего года).
Fig. 6. Dyn�m��s of t�e tot�� numbe� of Calypso bulbosa popu��t�ons (t�e v��ues of �n��v��u��s �bun��n�e �o��espon�s to t�e 
p�e��p�t�t�on v��ues �n t�e p�ev�ous ye�� of obse�v�t�ons).
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Выявлена умеренная положительная кор-
релятивная связь (� = 0.4) между численностью 
популяций и суммой осадков июня – июля пре-
дыдущего года. Причем, эта зависимость про-
слеживается лишь в первую половину наблю-
дений, до критического снижения численности 
особей в 2006 г. (рис. 6).

На рис. 8 показана динамика численности 
ценопопуляций C. bulbosa, представленных 
наибольшим числом особей. К 2009 г. числен-
ность четырех из пяти популяций существен-
но снизилась.

Проведенное в июле 2009 г. геоботаниче-
ское описание стационарных площадей вы-
явило значительное увеличение проективно-
го покрытия травостоя. Так, на данных пло-
щадях оно увеличилось с 15–30% в 1997 г. 
до 45–60%. Лишь на стационарной площади 
№2 проективное покрытие осталось слабым и 
увеличилось с 10% до 15%. Разрастание тра-
вянистого покрова на этой стационарной пло-
щади сдерживает плотный моховой покров и 
мощный слой (до 20 см) слаборазложившейся 
оторфованной подстилки.

За период с 1997 по 2009 гг. в поймен-
ных ценозах отмечено увеличение обилия: 
Aconitum septentrionale, Atragene sibirica, 
Carex digitata, �xalis acetosella, Rubus 
saxatilis, Stellaria nemorum от «+» до 2–3 по 
шкале Браун-Бланке. Причем на некоторых 
стационарных площадях виды, доминировав-
шие в 2009 г., не были отмечены в 1997 г. Так, 
Rubus saxatilis, входящая в состав доминантов 
в 1997 г. только на одной стационарной пло-

щади, в 2009 г. доминировала уже на 8 из 15 
стационарных площадей (см. приложение 2). 
В редколесьях на склонах значительно увели-
чилось обилие Vaccinium vitis-idaea (стацио-
нарные площади №№31, 32). Являясь слабым 
конкурентом, C. bulbosa быстро выпадает из 
состава травяно-кустарничкового яруса при 
увеличении его проективного покрытия. На 
стационарных площадях с наиболее низкой 
численностью особей C. bulbosa проективное 
покрытие растений травяно-кустарничкового 
яруса наблюдалось до 80%. 

Таким образом, вероятно, наряду с кли-
матическими условиями, не менее отрица-
тельным фактором, влияющим на жизнен-
ность ценопопуляций C. bulbosa, является 
увеличение общего проективного покрытия 
травяно-кустарничкового яруса фитоцено-
зов, вызванного потеплением летних сезонов. 
Влияние степени проективного покрытия тра-
вяно-кустарничкового яруса на численность 
ценопопуляций C. bulbosa указывается и дру-
гими авторами (Чупракова, Савиных, 2012). В 
Кировской области популяция с наименьшей 
численностью отмечена в травяном ельнике с 
проективным покрытием травостоя – 80%. 

Из других неблагоприятных факторов, 
следует отметить деятельность бобров, ак-
тивно расселяющихся по долине реки в по-
следние десятилетия (Сивков, 2014). Места-
ми отмечаются тропы животных и подземные 
ходы от реки, вызывающие провалы почвы и 
гибель отдельных особей орхидеи (стацио-
нарная площадь №11).

Рис. 7. Динамика среднемесячных температур мая, июля и августа (1978–2016 гг.) по данным ГМС пос. Пинега.
Fig. 7. Dyn�m��s of �ve��ge mont��y tempe��tu�es fo� M�y, Ju�y �n� August (ove� 1978–2016) ���o���ng to t�e ��t� of t�e 
we�t�e� st�t�on �n t�e v����ge P�neg�.
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Рис. 8. Динамика численности особей в отдельных ценопопуляциях Calypso bulbosa.
Fig. 8. T�e �bun��n�e �yn�m��s of Calypso bulbosa �n��v��u��s �n some popu��t�ons.

Снижение численности вида наблюдается в 
разных частях ареала (H�gm�n & Pensk��, 1996; 
Красная книга Вологодской области, 2004; 
Красная книга Республики Коми, 2009; Ефимов, 
2012; Сорокина и др., 2013; Красная книга Мур-
манской области, 2014; Красная книга Респу-
блики Татарстан, 2016). Часто авторы объясня-
ют это сведением еловых зеленомошных лесов 
(Ефимов, 2012), наличием других антропоген-
ных факторов, вызывающих нарушение мест 
произрастания (Чупракова, Савиных, 2012). 
Однако эта тенденция выражена и в условиях 
заповедного режима, и связана, прежде всего, с 
климатическими изменениями последних деся-
тилетий и их последствиями, а также, возможно, 
с биологическими особенностями вида.

Cypripedium calceolus L.
Фитоценотическая и экологическая 

приуроченность. В Пинежском заповеднике 
Cypripedium calceolus L. встречается на суль-. встречается на суль-
фатных породах с примесью карбонатов (гипс 
с прослоями известняков и доломитов), а так-
же в местах выхода минерализованных вод. 
Фитоценотическая амплитуда С. calceolus до-
статочно широка. В пойме Сотки башмачок 
настоящий встречается в еловых, березовых, 
ольховых и смешанных травяных лесах. Здесь 
его постоянные спутники – Atragene sibirica, 
Galium boreale, Geranium sylvaticum, Pyrola 
rotundifolia, Rubus saxatilis, Saussurea alpina, 
Thalictrum minus subsp. kemense, часто встре-
чаются Aconitum septentrionale, Carex digitata, 
Crepis sibirica, Equisetum pratense, �elica nu-�elica nu- nu-nu-
tans, Trollius europaeus, Vaccinium vitis-idaea. 

Почвы – аллювиальные дерновые и дерново-
перегнойные с нейтральной или слабощелоч-
ной реакцией среды (pHвод = 6.39–7.44), под-
стилающиеся карбонатным слоистым аллю-
вием 5–20 см толщиной (Наквасина, Пучнина, 
2014). Произрастает башмачок настоящий и 
по склонам долины Сотки и карстовых логов 
в сосново-лиственничных, елово-лиственнич-
ных и еловых редколесьях. Для всех редко-
лесных сообществ характерны маломощные 
щебнисто-сухоторфянистые почвы. На полу-
задернованных склонах особи C. сalceolus, 
произрастают, как правило, в ложбинообраз-
ных понижениях рельефа. В южной части за-
поведника вид встречается по заболоченным 
берегам озер в сосняках и ельниках травяно-
болотных на торфяных почвах, в местах их 
подпитки минерализованными водами.

Сезонное развитие. Начало вегетации 
C. calceolus приходится на 19–25 мая (сред-
нее за период с 1981 по 2015 гг.), начало цвете-
ния – 16–23 июня, средняя продолжительность 
цветения – 16–20 дней. В последние годы на-
блюдается смещение сроков начальных фаз 
развития C. calceolus на более ранние даты, что 
связано с повышением температуры мая (рис. 
7). За период с 2010 по 2016 гг. среднемесячная 
температура мая возросла с 6.2°С до 9.5°С, по 
сравнению с 1978–2009 гг. Так, начало цветения 
вида в 2010 г. отмечено 02 июня, а в 2016 г. – 
27 мая. Период созревания семян длится 61–65 
дней, средние сроки созревания семян – 6–8 
сентября (Браславская и др., 2017). 

Морфология. Cypripedium calceolus – 
многолетнее короткокорневищное растение 
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(Смирнова, 1990). Генеративный побег 20–
40(50) см высотой несет 1–2 влагалищных 
низовых листа, 3 листа срединной формации 
и 1–2(3) зеленых листа верховой формации, 
в пазухах которых развиваются цветки (Тете-
рюк, 2003). В Пинежском заповеднике наибо-
лее крупные особи (генеративные побеги до 
52 см) отмечены в пойменных ельниках, что 
возможно объясняется как оптимальными ус-
ловиями произрастания, так и затененностью 
участка. Более мелкие растения встречаются в 
редколесьях в верхних частях склонов, мини-
мальный размер генеративных побегов здесь 
отмечен в 8–10 см. Цветки одиночные или по 
2 (редко 3) на верхушке стебля. В единствен-
ном случае был отмечен побег с 4 цветками. 
Имматурные особи высотой 2–8 см имеют 2–3 
листа, ювенильные, высотой 0.5–2 см – 1–2 
листа. Две экотопические формы выделяет 
и Л.В. Тетерюк (2003), исследуя популяции 
вида в Республике Коми. Более крупные осо-
би (высотой 29–46 см) отмечались в лесных 
и болотных биотопах Вычегодской равнины, 
высота растений, произрастающих на обнаже-
ниях Среднего Тимана (р. Печорская Пижма) 
не превышала 16–23 см.

В табл. 3 приводятся некоторые морфо-
метрические показатели особей башмачка 
настоящего, произрастающих на склонах 
карстового лога (стационарная площадь 

№34). Данная популяция полночленная, би-
модальная, представлена всеми онтогенети-
ческими группами. 

Установлена высокая положительная 
коррелятивная связь между высотой генера-
тивных побегов, длиной и шириной второго 
листа и количеством осадков в июне (� = 0.9, 
0.81 и 0.85 соответственно), коррелятивная 
связь между этими морфометрическими пара-
метрами и температурой июня оказалась от-
рицательной (� = -0.78, -0.83 и -0.7). Отрица-� = -0.78, -0.83 и -0.7). Отрица- = -0.78, -0.83 и -0.7). Отрица-
тельный характер связи между температурой 
июня и размерами особей, может объяснять-
ся тем, что высокие июньские температуры, 
как правило, сопровождаются засушливыми 
периодами. Так, за период с 2006 по 2015 гг., 
по данным ГМС пос. Пинега, наиболее высо-
кие среднемесячные температуры июня отме-
чены в 2006 г. (15.5°С) и в 2013 г. (15.3°С), 
количество осадков за месяц было при этом 
38.6 и 39.1 мм. Наиболее крупные особи C. 
calceolus отмечены в годы, когда количество 
осадков июня было выше среднемноголет-
него значения (2007 г. – 76.4 мм, 2015 – 73.1 
мм). Среднемесячная температура при этом 
заметно различалась (соответственно 9.9°С и 
13.1°С). Таким образом, определяющим фак-
тором, влияющим на рост особей C. calceolus 
в первые фазы сезонного развития, является 
количество осадков в июне.

Таблица 3. Морфометрические показатели (см) особей Cypripedium calceolus в лиственничном редколесье костянично-
арктоусово-брусничном (стационарная площадь №34)
Table 3. Mo�p�omet��� p���mete�s (�m) of Cypripedium calceolus �n��v��u��s �n sp��se ����� fo�est w�t� t�e fo��ow�ng �ompos�-
t�on: Larix sibirica – Rubus saxatilis + Arctous alpina + Vaccinium vitis-idaea – Hylocomium splendens (st�t�on��y p�ot №34)

Год

Генеративные Взрослые вегетативные Имматурные Ювенильные

Высота 
побега

Длина 2-го 
листа

Ширина
2-го 

листа

Размер 
цветка 
(длина 
губы)

Длина 2-го 
листа

Ширина
2-го листа

Длина 
листа

Ширина
листа

Длина 
листа

Ширина
листа

2006 27.2±1.0 11.8±0.3 6.2±0.2 – 10.0±1.6 4.8±0.9 5.5±1.7 1.9±0.8 2.3±0.5 0.7±0.2

2007 34.5±1.0 13.5±0.5 8.0±0.3 – 11.7±1.5 6.3±1.3 5.6±2.2 2.2±1.1 1.8±0.5 0.6±0.2

2008 29.2±0.8 12.4±0.4 6.8±0.3 3.8±0.1 10.2±1.4 4.9±0.9 5.0±1.5 1.8±0.6 2.1±0.5 0.7±0.2

2009 29.9±0.7 12.7±0.2 6.0±0.2 3.4±0.1 10.7±1.9 4.4±0.9 5.0±1.8 1.7±0.6 2±0.5 0.6±0.2

2010 32.8±1.3 13.3±0.4 7.1±0.4 3.6±0.1 11.1±1.6 5.1±1.2 4.8±1.4 1.8±0.7 1.9±0.5 0.6±0.2

2011 29.1±0.8 11.9±0.3 5.9±0.3 3.5±0.1 10.0±2.0 4.4±1.0 4.7±1.6 1.7±0.6 2.1±0.6 0.6±0.2

2012 30.1±1.3 12.5±0.4 7.0±0.3 3.8±0.1 10.7±1.5 5.4±1.0 5.2±1.8 2±0.8 2.5±0. 5 0.7±0.2

2013 28.4±1.2 11.7±0.4 5.5±0.3 3.5±0.1 10.2±1.9 4.2±0.9 5.1±1.7 1.8±0.7 2.4±0.6 0.6±0.1

2014 31.6±1.3 12.7±0.4 6.4±0.3 3.7±0.1 10.7±1.6 4.5±0.9 5.1±1.8 1.7±0.6 2.2±0.4 0.6±0.2

2015 33.6±1.2 13.3±0.4 7.7±0.4 – 10.4±1.9 5.4±1.3 5.1±1.7 2,0±0.8 1.9±0.4 0.6±0.1

Среднее 30.6±2.3 12.6±0.6 6.7±0.8 3.6±0.2 10.6±1.7 4.9±1.0 5.1±0.3 1.8±0.2 2.1±0.2 0.6±0.1
Примечание: M±m: M – среднее арифметическое. m – ошибка среднего арифметического.
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Структура и динамика ценопопуляций. 
Ценопопуляции C. calceolus в Пинежском запо-
веднике насчитывают от 5–7 (ценопопуляция 
№26) до нескольких сотен особей (ценопопу-
ляции №№29, 33), распределение по площади – 
диффузно-групповое, отдельные группы могут 
состоять из 50–70 особей. В пойменных лесах в 
ценопопуляциях башмачка настоящего (цено-
популяции №№16–30) преобладают взрослые 
особи, доля имматурных особей составляет, 
как правило, не более 20%, ювенильные особи 
отмечаются крайне редко (рис. 9). Преобладает 
вегетативный способ размножения с неглубо-
ким омоложением особей. 

На склонах долины реки и карстовых ло-
гов (например, ценопопуляция №34) онтогене-
тический спектр – бимодальный (рис. 10). Рас-
тительные сообщества склонов имеют невысо-
кое покрытие травяно-кустарничкового яруса, 
фрагментарный мохово-лишайниковый покров. 

Наличие участков почвы, не занятых раститель-
ностью, способствует лучшему прорастанию се-
мян Cypripedium calceolus.

За период наблюдений с 1997 по 2016 гг. 
доля цветущих особей от общего числа расте-
ний в пойме р. Сотки составляла от 37% до 62% 
(рис. 11). В 2003, 2007 и 2009 гг. отмечено сни-
жение доли генеративных побегов до 10%, 24% 
и 22% соответственно, что связано с неблаго-
приятными условиями начала вегетационных 
сезонов. Так в 2003 и 2009 гг. в первые две не-
дели вегетации Cypripedium calceolus (конец мая 
– начало июня в 2003 г. и середина мая в 2009 г.) 
наблюдалось по восемь дней с заморозками, до-
ходившими до -4°С в 2003 г. и до -3.2°С. в 2009 
г. В 2007 г. неблагоприятное воздействие оказа-
ли, по-видимому, заморозки первой декады мая, 
когда было зафиксировано семь дней с мороза-
ми, доходящими до -8°С, во многих местах про-
израстания вида при этом уже сошел снег. 

Рис. 9. Онтогенетический спектр ценопопуляции Cypripedium calceolus в ельнике аконитово-костянично-княжиковом 
(стационарная площадь №29).
Fig. 9. �ntogenet�� spe�t�um of Cypripedium calceolus �oenopopu��t�on in sp�u�e fo�est w�t� the fo��ow�ng �ompos�t�on: 
Picea obovata – Aconitum septentrionale + Rubus saxatilis + Atragene sibirica – Hylocomium splendens + Rhytidiadelphus 
triquetrus (st�t�on��y plot №29).
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Рис. 10. Онтогенетический спектр ценопопуляции Cypripedium calceolus в лиственничном редколесье костянично-ар-
ктоусово-брусничном (стационарная площадь №34).
Fig. 10. �ntogenet�� spe�t�um of Cypripedium calceolus �oenopopu��t�on �n sp��se ����� fo�est w�t� t�e fo��ow�ng �ompos�-
t�on: Larix sibirica – Rubus saxatilis + Arctous alpina + Vaccinium vitis-idaea – Hylocomium splendens (st�t�on��y p�ot №34).
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Рис. 11. Соотношение вегетативных и генеративных особей Cypripedium calceolus на стационарных площадях в пой-
ме р. Сотки (в столбце – общее количество особей на 15 стационарных площадях).
Fig. 11. T�e ��t�o of veget�t�ve �n� gene��t�ve Cypripedium calceolus �n��v��u��s on st�t�on��y p�ots �n t�e floo�p���n of t�e 
��ve� Sotk� (t�e tot�� numbe� of �n��v��u��s �eg�ste�e� w�t��n 15 st�t�on��y p�ots �s p�esente� �n �o�umns).

0

500

1000

1500

2000

2500

19
97

19
98

19
99

20
00

20
01

20
02

20
03

20
04

20
05

20
06

20
07

20
08

20
09

20
10

20
11

20
12

20
13

20
14

20
15

20
16

Годы исследований

Ч
ис

ло
 о

со
бе

й

Вегетативные Генеративные

В ценопопуляциях на склонах долины реки 
и карстовых логов доля цветущих особей от об-
щего числа растений в этот период изменялась 
от 5.8% (2007 г., стационарная площадь №34) 
до 37.5% (2009 г., стационарная площадь №33). 
Доля завязавшихся и вызревших плодов от чис-
ла цветков колебалась от 0 до 45% (стационар-
ные площади №№33, 34).

Изученные ценопопуляции C. calceolus в пой-
ме р. Сотки в период с 1997 по 2016 гг. насчитыва-
ли от 5 до 336 особей. Их плотность варьировала 
от 0.10 до 3.78 ос./м2. В табл. 4 представлены пока-
затели численности и плотности ценопопуляций. 

При общей тенденции к увеличению чис-
ленности особей C. calceolus (их число за пери-
од наблюдений возросло с 1231 до 2504 расте-
ний) разногодичные колебания численности до-
статочно велики. Кроме первых лет наблюдений 
низкая численность вида отмечена в 2009 (1254 
особи) и в 2013 (1462 особи) гг. (рис. 12). Од-
ной из причин увеличения численности особей 
C. calceolus в ценопопуляциях вида (преимуще-
ственно вегетативным способом размножения) 
является увеличение температуры августа. Вы-

явлена положительная коррелятивная связь (� = 
0.6) между численностью особей в популяциях 
C. calceolus и среднемесячной температурой ав-
густа предыдущего года. По данным Летописи 
Природы Пинежского заповедника, в годы, ког-
да температура августа значительно выше сред-
немноголетней (2003, 2005, 2007, 2013, 2014, 
2016 гг.) период вегетации C. calceolus продле-
вался на 2–3 недели. Полное отмирание побегов 
наблюдается в третьей декаде сентября. В годы 
с холодным августом окончание вегетации вида 
фиксировалось в конце августа – начале сентя-
бря. По-видимому, увеличение продолжитель-
ности вегетационного периода влияет на рост 
вегетативного размножения C. calceolus за счет 
пробуждения спящих почек в следующем году. 

Одновременно с численностью возрастает и 
значение плотности особей. Так, в первые годы 
наблюдений (1997–1999 гг.) значения плотности 
колебались в среднем от 0.94 до 1.17 ос./м2. В 
последние годы (2014–2016 гг.) значение плот-
ности составляло 1.45–1.95 ос./м2, доходя в 2016 
г. на отдельных площадях до 3.5 ос./м2 (стацио-
нарная площадь №30).

Таблица 4. Показатели численности и плотности особей в ценопопуляциях Cypripedium calceolus за период с 1997 по 2016 гг.
Table 4. Abun��n�e �n� �ens�ty of Cypripedium calceolus �n��v��u��s �n �oenopopu��t�ons ove� 1997–2016

№ стационарной площади

16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 33 34
M (число особей) 108 136 81 45 196 128 87 111 164 107 18 103 101 268 91 314 146

m�x 150 286 116 62 297 242 229 225 228 146 33 156 150 336 174 420 175

m�n 41 39 30 14 70 52 21 44 58 43 5 50 36 156 27 160 116
M (плотность 
особей) 0.84 0.80 2.00 0.37 2.03 1.66 1.44 1.33 1.55 1.37 0.55 1.88 0.89 1.80 1.83 3.10 0.64

Примечание: M – среднее арифметическое, m�n – минимальное значение, m�x – максимальное значение.
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Рис. 12. Динамика общей численности особей в ценопопуляциях Cypripedium calceolus (значению численности осо-
бей соответствует температура августа предыдущего года).
Fig. 12. Dyn�m��s of t�e tot�� �n��v��u��s’ numbe� �n Cypripedium calceolus popu��t�ons (t�e v��ues of �n��v��u��s �bun��n�e 
�o��espon�s to t�e p�e��p�t�t�on v��ues �n t�e p�ev�ous ye�� of obse�v�t�ons).

Рост численности популяций C. calceo-. calceo-calceo-
lus отмечен и на других территориях в се-
верной части его ареала (Дьячкова и др., 
2007; Blinova, 2008). И.В. Блинова также 
связывает возрастание численности вида с 
потеплением климата в последние десятиле-
тия. В то же время, в центральной части аре-
ала (Фардеева и др., 2010) связи изменения 
численности C. calceolus с климатическими 
параметрами не выявлено.

При этом динамика численности C. 
calceolus на отдельных площадях разнона-
правлена (рис. 13). Не отмечено ни одного 
года со снижением или возрастанием числен-
ности особей одновременно во всех изучен-
ных ценопопуляциях.

Изменения численности ценопопуляций 
Cypripedium calceolus на склонах связаны, кроме 
того, с периодическими обрушениями блоков 
гипса, осыпями и оползнями гипсового щебня. 
За период с 1987 г. на стационарной площади 
№33 в долине Сотки сильные нарушения, сни-
жавшие численность популяции на 20% и более 
зафиксированы в 1990, 2000, 2012 гг. Однако, 
эти изменения не приводили к катастрофиче-
ским последствиям. Численность популяций 
восстанавливалась через 2–3 года. В то же время, 
в отличие от климатических факторов, оползне-
вые процессы являются основными факторами, 
влияющими на динамику численности популя-
ций в местообитаниях вида в центральной части 
ареала (Фардеева и др., 2010).

Рис. 13. Динамика численности отдельных ценопопуляций Cypripedium calceolus.  
Fig. 13. T�e �bun��n�e �yn�m��s of Cypripedium calceolus �n��v��u��s �n some popu��t�ons.

0

50

100

150

200

250

300

350

19
97

19
98

19
99

20
00

20
01

20
02

20
03

20
04

20
05

20
06

20
07

20
08

20
09

20
10

20
11

20
12

20
13

20
14

20
15

20
16

Годы исследований

Ч
ис

ло
 о

со
бе

й

Ценопопуляция 17 Ценопопуляция 20 Ценопопуляция 21 Ценопопуляция 24 Ценопопуляция 29

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2017. 2(Suppl. 1): 125–150                   DOI: 10.24189/ncr.2017.023



139

В целом, состояние большинства изучен-
ных ценопопуляций Cypripedium calceolus 
можно считать устойчивым с тенденцией к 
росту численности. Вызывает опасение со-
стояние ценопопуляций вида в карстовых 
логах на прилегающих к заповеднику терри-
ториях, где прослеживается деградация мест 
произрастания из-за возрастающей с начала 
века антропогенной нагрузки (организован-
ный и неорганизованный туризм вблизи уни-
кальных геологических объектов). 

Заключение
Таким образом, выявлены различные трен-

ды динамики численности Calypso bulbosa и 
Cypripedium calceolus. С 2002 по 2016 гг. на-
блюдается значительное снижение числен-
ности локальной популяции Calypso bulbosa. 
С 2006 г. она находится на стабильно низком 
уровне. Общее число особей на стационарных 
площадях уменьшилось с 530 (максимум 2001 
г.) до 184 в 2016 г. Снижение численности C. 
bulbosa связано с климатическими изменения-
ми последних десятилетий, ростом температур 
июля и августа, участившимися засушливыми 
периодами. Климатические изменения приво-
дят к изменению в структуре ценозов, увели-
чению проективного покрытия и смене доми-
нантов травяно-кустарничкового яруса. По-
видимому, эти изменения являются причиной 
снижения численности вида в условиях запо-
ведного режима.

Число особей Cypripedium calceolus на 
стационарных площадях за период наблюде-
ний возросло с 1231 до 2504 растений. Одной 
из причин роста численности ценопопуляций 
вида (преимущественно вегетативным спосо-
бом размножения) является увеличение темпе-
ратуры августа. Выявлена положительная кор-
релятивная связь (� = 0.6) между численностью 
популяций башмачка настоящего и среднеме-
сячной температурой августа предыдущего 
года. 
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Приложение 1. Характеристика древесного яруса и подроста в местах произрастания Calypso bulbosa
Appendix 1. C�����te��st��s of t�e t�ee ��ye� �n� un�e�g�owt� on p���es w�t� Calypso bulbosa

№ стационарной 
площади Ассоциация Формула 

древостоя
Сомкнутость 

крон
Формула 
подроста

Кол. 
подроста 
(ос./10 м2)

1 Ельник аконитово-
кисличный 7Е 3Б 0.7 9Е1Б 1–1.5

2
Опушка ельника 
грушанково-
зеленомошного 

10Е 0.3 5Е5Б +Л 1.5–2

3 Ельник аконитово- 
кисличный 4Е6Б 0.6 10Е 0.5

4 Ельник аконитово- 
разнотравный 7Е3Б 0.5 10Е 1–1.5

5 Ельник бруснично-
разнотравный 6Е 2Б2Л 0.3 10Е+Б 1.5–2

6 Ельник разнотравно-
кисличный 9Е1Б 0.6 – –

7 Ельник разнотравно-
кисличный 8Е2Б 0.5 10Е 0.25

8 Ельник разнотравно-
кисличный 8Е2Б 0.5 10 Ос <0.25

9 Ельник аконитово-
разнотравный 8Е2Б 0.6 10Е+Б 0.25

10 Ельник аконитово-
разнотравный 8Е2Б 0.5 10Е+Б 0.5

11 Ельник разнотравно- 
кисличный 9Е1Б 0.4 – –

12 Ельник аконитово-
кисличный 10Е 0.5 7Е3Б <0.25

13 Еловое редколесье 
грушанково-зеленомошное 10Е+Б 0.3 5Е5Б 1

14 Ельник аконитово-
кисличный 6Е4Б 0.6 – –

15 Ельник аконитово-
разнотравный 10Е 0.6 – –

31
Елово-лиственничное 
редколесье ивняково-
бруснично-зеленомошное

6Л4Е+Б 0.1 10Е+С+Б 1

32
Лиственничное редколесье 
арктоусово-бруснично-
зеленомошное

8Л2С 0.3 6Е4Б 4
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Приложение 2. Характеристика травяно-кустарничкового и мохового ярусов в местах произрастания Calypso bulbosa
Appendix 2. C�����te��s�t�on of t�e �e�b-�w��f s��ub �n� moss ��ye�s on p���es w�t� Calypso bulbosa

Видовой состав № стационарной площади
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 31 32

Подлесок
Alnus incana (L.) Moen�� 1 + + + + +
Cotoneaster sp. � +
Daphne mezereum L. � + + + � + � + �
Juniperus communis L. + + 1 1 + 1
Lonicera caerulea subsp. 
pallasii (Le�eb.) B�ow��z 
(L. pallasii Le�eb.)

1 + 1 +

Padus avium M���. + + + + +
Ribes hispidulum 
(J�n�z) Poj��k. � + 1 + 1 + + + + � �

Rosa acicularis L�n��. 1 � 1 1 1 1 1 1 + 1 � � � + + 1
Rosa cinnamomea L. 1
Rubus idaeus L 1 + +
Salix arbuscula L. 1 1
Salix caprea L. +
Salix myrsinifolia S���sb. + +
Salix recurvigemmis A. 
Skvo�tsov +

Sorbus aucuparia He��. + 1 � + 1 + � + +
Травяно-кустарничковый и моховой ярусы

Общее проективное 
покрытие травяно-
кустарничкового яруса

40 15 70 80 45 60 40 60 60 60 65 30 30 50 50 30 40

Общее проективное по-
крытие мохового яруса 75 90 50 70 90 80 85 50 70 70 60 80 90 90 90 90 60

Aconitum septentrionale 
Koelle 2 2 2 1 1 1 + 2 1 1 � 2 1

Angelica sylvestris L. + 1
Arctous alpina (L.) N�e�. 1 1
Atragene sibirica L. 2 + 1 3 2 2 1 2 + + 1 1 3 +
Bartsia alpina L. +
Calypso bulbosa (L.) 
��kes + 1 + � + � � + � + � � + + + + +
Carex alba S�op. + + + + + + + + 2
Carex digitata L. + + 1 1 1 2 1 1 + + + 1
Carex ornithopoda W����. +
Carex vaginata T�us�� +
Cirsium heterophyllum 
(L.) H��� + + + + + + + +

Cirsium oleracium (L.) 
S�op. + 1 +

Coeloglossum viride 
(L.) H��tm. +

Conioselinum tataricum 
Hoffm. +

Crepis sibirica L. + 1 + + 1
Cypripedium calceolus L. � + + + +
Delphinium elatum L. + � + 1 1 + + +
Dryas punctata Juz. + 1
Elymus caninus (L.) L. � +
Empetrum nigrum L. + +
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Видовой состав № стационарной площади
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 31 32

Epilobium 
angustifolium L. 1 1 + + � + + +

Epipactis atrorubens 
(Hoffm. ex Be�n�.) Besse� +

Equisetum hyemale L. +
Equisetum pratense E���. + 1 1 + 1 1 2 1 1 + 1 +
Equisetum scirpoides 
M���x. + � 1 1 1 1

Festuca ovina L. + + +
Festuca sp. 1
Filipendula ulmaria (L.) 
M�x�m. � 1 + + + + + + +

Fragaria vesca L. + 1
Galium boreale L. 1 � 1 + 1 + +
Geranium sylvaticum L. 1 + 1 1 2 1 1 1 1 1 1 1
Geum rivale L. + +
Goodyera repens (L.) 
R. B�. +

Hedysarum alpinum L. +
Hieracium murorum L. + +
Hieracium umbellatum L. +
Lathyrus pratensis L. � +
Lathyrus vernus (L.) 
Be�n�. + + + + + 1 +

Ledum palustre L. + +
Linnaea borealis L. 1 1 + 1
Luzula multiflora 
(E���.) Lej. +

Luzula pilosa L. + + +
Lycopodium annotinum L. +
�ajanthemum bifolium 
(L.) F.W. S��m��t + + 1 + + + 1 +

�elica nutans L. 1 1 2 2 1 1 1 1 +
�illium effusum L. + 1 2 1 1 + + +
�oneses uniflora (L.) 
A. G��y � + +

�rthilia obtusata 
(Tu��z.) H. H��� + 1 + 1

�rthilia secunda (L.) 
House + + + + + + +

�xalis acetosella L. 2 � 2 1 1 3 2 3 2 1 2 2 2 3
Paeonia anomala L. + +
Paris quadrifolia L. + � + + + + 1 + +
Parnassia palustris L. + +
Pedicularis lapponica L. +
Pinguicula alpina L. +
Poa nemoralis L. 1 + 1 1 +
Poa pratensis L. +
Pyrola rotundifolia L. + 1 1 + + + + + + + 1 + + + 1
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Видовой состав № стационарной площади
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 31 32

Ranunculus propinquus 
C.A. Mey. +

Rhizomatopteris montana 
(L�m.) A. K�ok��. 1 +

Rubus saxatilis L. 3 1 2 2 2 + 2 3 2 2 1 + + + +
Salix reticulata L. 1
Saussurea alpina (L.) 
DC. � + + + + + + +
Scorconera austriaca 
W����. �

Selaginella 
selaginoides P. Be�uv. 
ex M��t. & S����nk

+

Solidago virgaurea L. � + + + + + + + + +
Stellaria nemorum L. 2 1 1 + 2 2 1 1 2 2 1 1 1
Tephroseris integrifolia 
(L.) Ho�ub +

Thalictrum minus L. 
subsp. kemense (F��es) 
C�j�n�. (T. kemense 
(F��es) W.D.J. Ko�� 

+ � + 1 1 1 + 1 + 1 + + 1 +

Trientalis europaea L. + + 1 + 1 + + +
Trisetum sibiricum Rup�. + +
Trollius europaeus L. + 1 + + + +
Tussilago farfara L. + 2 +
Vaccinium myrtillus L. +
Vaccinium vitis-idaea L. 1 + 1 2 1 1 1 1 + + 1 1 2 2
Valeriana wolgensis 
K�z�k. � + + + +
Veratrum lobelianum 
Be�n�. + + +

Veronica longifolia L. +
Vicia cracca L. + + + + +
Vicia sepium L. +
Viola collina Besse� 1 + +
Viola mirabilis L. 1 + 1 + + +
Dicranum sp. + + + +
Hylocomium splendens 
(He�w.) S���mp. 3 3 3 2 3 2 1 2 2 1 2 2 2 2 3 3 3

Pleurozium schreberi 
(W����. ex B���.) M�tt. 1 1 3 1 2 1

Ptilium crista-castrensis 
(He�w.) De Not. + + +

Rhytidiadelphus 
triquetrus (He�w.) 
W��nst.

2 2 2 3 1 3 3 2 3 3 3 3 3 3 2
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Приложение 3. Характеристика древесного яруса и подроста в местах произрастания Cypripedium calceolus 
Appendix 3. C�����te��st��s of t�e t�ee ��ye� �n� un�e�g�owt� on p���es w�t� Cypripedium calceolus

№ стационарной 
площади Ассоциация Формула 

древостоя
Сомкнутость 

крон
Формула 
подроста

Кол. подроста. 
(ос./10 м2)

16
Ельник 
аконитово- 
разнотравный

7Е3Б 0.6 10Е 1

17
Ельник 
аконитово- 
разнотравный

10Е 0.6 10Е 1

18
Ельник 
костянично- 
разнотравный

10Е 0.4 6Е4Б 1.5

19
Ельник 
костянично-
разнотравный

10Е 0.5 10Е 1.5

20
Ельник 
костянично-
разнотравный

10Е+Б 0.6 10Е 1.5

21
Ельник 
костянично-
разнотравный

10Е 0.7 10Е 1.5

22
Ельник 
аконитово-
разнотравный

5Е5Б 0.7 10Е+Б 0.5

23
Ельник 
костянично-
разнотравный

5Е5Б 0.4 10Е+Л 3

24
Березняк 
аконитово-
разнотравный

8Б2Е 0.5 5Е5Б 1

25 Березняк 
разнотравный 10Б 0.3 6Е4Б 4.5

26
Ельник 
хвощево-
разнотравный

7Е3Б 0.3 10Е 2

27
Опушка ельника 
костянично-
разнотравного

10Е 0.2 10Е > 0.25

28 Березняк 
разнотравный 10Б+Ол+Е 0.3 6Е 4Б 5

29
Ельник 
аконитово- 
разнотравный

7Е3Б 0.6 10Б > 0.25

30
Опушка ельника 
костянично-
разнотравного

10Б 0.1 – –

33

Еловое 
редколесье 
костянично-
зеленомошное

8Е2Б 0.3 6Е4Б 3

34

Лиственничное 
редколесье 
костянично- 
брусничное

4Л3С1Е2Б 0.4 5Е3Л2Б 1
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Приложение 4. Характеристика травяно-кустарничкового и мохового ярусов в местах произрастания Cypripedium calceolus
Appendix 4. C�����te��s�t�on of t�e �e�b-�w��f s��ub �n� moss ��ye�s on p���es w�t� Cypripedium calceolus

Видовой состав
Номер стационарной площади

16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 33 34
Подлесок

Alnus incana (L.) Moen�� + 1 1 + + 1 2 + 1 1 2
Cotoneaster melanocarpus F�s��. 
ex B�ytt +

Cotoneaster sp. + +
Daphne mezereum L. + + + + + + + + +
Juniperus communis L. 2 1 2 1 2
Lonicera caerulea subsp. pallasii 
(Le�eb.) B�ow��z (L. pallasii Le�eb.) + + + 1 1 + + 1 + +

Padus avium M���. + + + + 1 + + 1
Ribes hispidulum (J�n�z.) Poj��k. + 1 + + + +
Rosa acicularis L�n��. + + 1 1 + 1 1 1 2 + + 1 2 + + +
Salix arbuscula L. + +
Salix caprea L. 1 1
Salix myrsinifolia S���sb. + + + +
Salix phylicifolia L. + + +
Salix recurvigemmis A. Skvo�tsov +
Sorbus aucuparia L. + + 1 + + +

Травяно-кустарничковый и моховой ярусы
Общее проективное покрытие 
травяно-кустарничкового яруса 60 70 50 50 40 50 50 50 80 50 70 60 60 60 80 40 60

Общее проективное покрытие 
мохового яруса 80 70 60 60 80 70 50 70 30 10 30 80 70 70 50 40 60

Aconitum septenrionale Koelle 2 1 + 1 1 2 1 3 + 1
Anemone sylvestris L. +
Angelica archangelica L. +
Angelica sylvestris L. + + + + + + +
Antennaria dioica (L.) G�e�tn. 1 + 1
Arctostaphylos uva-ursi (L.) Sp�eng. 1
Arctous alpina (L.) N�e�. 1 1
Atragene sibirica L. 2 2 2 1 2 1 1 1 1 1 2 2 2 + 1
Avenella flexuosa L. +
Bartsia alpina L. +
Bromopsis inermis (Leyss.) Ho�ub 2
Cacalia hastata L. +
Calamagrostis epigejos (L.) Rot� 1 + 1 1 2
Calypso bulbosa (L.) ��kes + + + + + 1 +
Campanula rotundifolia L. +
Carex alba S�op. + 1 + 1
Carex digitata L. + + + 1 1 1 1 + + +
Carex ornithopoda W����. 1
Carex vaginata T�us�� +
Cirsium heterophyllum (L.) H��� 1 + + + + + +
Cirsium oleracium (L.) S�op. 1 1 1 + 1 1
Coeloglossum viride (L.) H��tm. + +
Crepis sibirica L. + 1 + 1 1 1 1 1 1 1
Cypripedium calceolus L. 1 1 1 + 2 + + + + 1 + + + 2 1 1 1
Delphinium elatum L. 1 + + + + + + + +
Dryas punctata Juz. +
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Видовой состав
Номер стационарной площади

16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 33 34
Empetrum nigrum L. + +
Epilobium angustifolium L. + + 1 1 + + +
Epipactis atrorubens (Hoffm. ex 
Be�n�.) Besse� + +

Equisetum arvense L. + + 1
Equisetum hyemale L. +
Equisetum pratense E���. 1 1 1 1 + + + 3 + 1 1
Equisetum scirpoides M���x. + + +
Equisetum sylvaticum L. 1 + +
Festuca ovina L. 1
Filipendula ulmaria (L.) M�x�m. 1 + + + + + + + +
Fragaria vesca L. +
Galium boreale L. 1 + 1 + + 1 1 1 1 1 1 1 + 1 1
Geranium sylvaticum L. 1 1 1 + + 1 2 1 1 1 2 2 + 1 1
Geum rivale L. + + + + +
Gymnadenia conopsea (L.) R. B�. + + +
Hedysarum alpinum L. + + +
Heracleum sibiricum L. + + +
Hieracium murorum L. + + +
Lathyrus pratensis L. + + +
Lathyrus vernus (L.) Be�n�. 1 + + 1 1 1 1 1 1
Ligularia sibirica (L.) C�ss. +
Linnaea borealis L. + + + 1
Luzula pilosa (L.) W����. +
�ajanthemum bifolium (L.) F.W. 
S��m��t + + + +

�elampyrum sylvaticum L. + + 1 + 1
�elica nutans L. + + + 1 + + 2 3 2 1 + 1 1
�illium effusum L. 1 2 + + +
�oehringia lateriflora (L.) Fenz� +
�oneses uniflora (L.) A. G��y + + +
�rthilia obtusata (Tu��z.) H. H��� + + + + +
�rthilia secunda (L.) House +
�xalis acetosella L. 2 1 1 1 2 1
Paeonia anomala L. 1 1
Paris quadrifolia L. + + + + + +
Pinguicula alpina L. + +
Platanthera bifolia (L.) R���. +
Poa nemoralis L. + + + +
Poa pratensis L. + +
Polygala amarella C��ntz + +
Pyrola rotundifolia L. + 1 1 1 1 1 + + + 1 1 + 1 1
Ranunculus propinquus C.A. Mey. + +
Rhizomatopteris montana (L�m.) 
A. K�ok��. +

Rubus saxatilis L. 3 2 3 2 2 2 3 3 3 1 2 3 2 3 2 2 1
Saussurea alpina (L.) DC. + + 1 1 1 1 + + 1 + 1 + + +
Solidago virgaurea L. + + + + 1 + + + + + +
Stellaria nemorum L. 1 2 1 1 1 + + 2
Tephroseris integrifolia (L.) Ho�ub +
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Видовой состав
Номер стационарной площади

16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 33 34
Thalictrum minus L. subsp. 
kemense (F��es) C�j�n�. (T. 
kemense (F��es) W.D.J. Ko��

+ 1 + + + 1 1 1 2 1 1 + 2 1 + +

Trientalis europaea L. + 1 1
Trollius europaeus L. 1 1 + + + 1 + 1 1 + 1
Tussilago farfara L. + + +
Vaccinium myrtillus L. +
Vaccinium vitis-idaea L. + 2 2 1 + 1 + + 1 1 2 1 2
Valeriana wolgensis K�z�k. + +
Veratrum lobelianum Be�n�. 1 + + +
Vicia cracca L. + + + + +
Vicia sepium L. 1
Viola collina Besse� + + + +
Viola mirabilis L. 1 + 1
Viola rupestris subsp. glaberrima 
(Mu�b.) V.V. N�k�t�n (V. 
sergievskiae Tzve�.)

+

Dicranum sp. 1
Hylocomium splendens (He�w.) 
S���mp. 1 2 2 2 1 1 1 1 1 2 2 3 2 1 2 3

Pleurozium schreberi (W����. ex 
B���.) M�tt. 3 1 1 1 2 3 2

Ptilium crista-castrensis (He�w.) 
De Not. 1

Rhytidiadelphus triquetrus 
(He�w.) W��nst. 3 3 1 2 3 3 2 3 2 2 2 2

STATUS OF CALYPSO BULBOSA AND CYPRIPEDIUM CALCEOLUS 
(ORCHIDACEAE) POPULATIONS IN THE PINEGA STATE NATURE RESERVE

Lyudmila V. Puchnina

Pinega State Nature Reserve, Russia
e-mail: pinzapno@mail.ru

Popu��t�on-b�se� stu��es on Calypso bulbosa �n� Cypripedium calceolus �n t�e P�neg� St�te N�tu�e Rese�ve 
(A�k��nge�sk �eg�on, Russ��) �n� ��j��ent ��e�s ��ve been �����e� out. S�n�e 1997, t�e mon�to��ng of popu��-
t�ons ��s been �on�u�te� on 34 est�b��s�e� p�ots (17 fo� e��� spe��es). Stu��es ��ve been �����e� out ���e�t�y 
w�t��n t�e P�neg� Rese�ve ��e� (Sotk� ��ve� v���ey) �n� �n t�e Rese�ve’s buffe� zone (s�opes of t�e k��st �ogs). 
D�ffe�ent t�en�s of �bun��n�e �yn�m��s �n Calypso bulbosa �n� Cypripedium calceolus popu��t�ons we�e ��en-
t�fie�. F�om 2002 to 2016, � s�gn�fi��nt �e��e�se �n t�e C. bulbosa �n��v��u��s’ numbe� w�s �eg�ste�e�. In 2006 
t��s �e���n�ng st�b���se� �t �ow �eve�. T�e tot�� �n��v��u��s’ numbe� w�t��n t�e est�b��s�e� p�ots ��s �e��e�se� 
f�om 530 (�n 2001) to 184 (�n 2016). T��s �e�u�t�on �n �bun��n�e of C. bulbosa �n��v��u��s �s ��use� by ���nges 
�n ���m�t�� p���mete�s ove� t�e stu�y pe��o�: t�e �n��e�s�ng of tempe��tu�es �n Ju�y �n� August toget�e� w�t� 
f�equent ��y pe��o�s. C��m�t�� ���nges ��ve �e� to � ���nge �n t�e �oenoses’ st�u�tu�e, � ���nge of �om�n�nts �n 
�ow fo�est ��ye�s, �n� �n �n��e�se �n t�e p�oje�t�ve �ove� of t�e �e�b-s��ub ��ye�. App��ent�y, t�ese ���nges ��ve 
��use� t�e �e���n�ng of t�e C. bulbosa �n��v��u��s’ �bun��n�e �n �on��t�ons of spe���� p�ote�t�on �eg�me. Cyp-
ripedium calceolus �n��v��u��s’ �bun��n�e ��s �n��e�se� f�om 1231 to 2504 p��nts on t�e est�b��s�e� p�ots ove� 
t�e stu�y pe��o�. T�e �n��e�se of t�e August tempe��tu�e �s one of t�e m��n �e�sons fo� t��s p�enomenon. T�e�e 
w�s � pos�t�ve �o��e��t�on (� = 0.6) between t�e �ve��ge August tempe��tu�e of p�ev�ous ye�� �n� Cypripedium 
calceolus �n��v��u��s’ �bun��n�e �t p�esent.

Key words: �bun��n�e �yn�m��s �n popu��t�ons, Calypso bulbosa, Cypripedium calceolus, ontogenet�� spe�-
t�um, P�neg� St�te N�tu�e Rese�ve
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