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Оценка структурно-функциональных особенностей популяций редких видов без определения онтогенетиче-
ских групп, которые редко выделяют в зарубежной научной практике, не дает полной картины современного 
состояния и перспектив развития популяций в разных условиях природопользования. В настоящей статье для 
выяснения состояния редкого вида орхидных Cephalanthera rubra на восточной границе ареала, использовался 
комплекс различных популяционных параметров. На основе морфометрических признаков репродуктивных 
и вегетативных органов C. rubra достоверно были определены разные онтогенетические группы. Доля пло-
дообразования невысокая, в целом отражает перспективы семенного размножения вида на восточной границе 
ареала и составляет 24% для особей g1 и 39% для особей g2. В Республике Татарстан (Европейская Россия) 
базовый возрастной спектр C. rubra центрированного типа 1:10:51:38 (���������������������������������������j��������������������������������������:�������������������������������������im�����������������������������������:����������������������������������v���������������������������������:��������������������������������g�������������������������������) и в целом характерен для кор-
невищных орхидей. Многолетняя динамика популяций C. rubra имеет флуктуационный тип и связана с кли-
матическими факторами вегетационного периода: положительная – от влажности воздуха (от r = 0.6 до r = 0.7) 
и количества осадков (от ����������������������������������������������������������������������������������������r��������������������������������������������������������������������������������������� = 0.5 до �����������������������������������������������������������������������������r���������������������������������������������������������������������������� = 0.6), отрицательная – с температурой (от ��������������������������������r������������������������������� = -0.5 до ��������������������r������������������� = -0.6). Простран-
ственно-онтогенетическая структура популяций и особенно ее динамика отражают внутривидовые отношения 
разных онтогенетических групп для сохранения стабильности популяции C. rubra в пространстве и времени. 
В оптимальных условиях для снижения внутривидовой конкуренции корневищных орхидей пространствен-
ное размещение всей совокупности особей и генеративных групп характеризуется случайным распределени-
ем, тогда как прегенеративные группы, напротив, формируют агрегации радиусом 0.5–0.9 м в благоприятных 
для прорастания семян микросайтах. Генеративные и прегенеративные особи формируют агрегации радиусом 
0.7–1.0 м с зоной случайного размещения на расстоянии 0.2–0.4 м для снижения внутривидовой конкуренции. 
В условиях оползания, эрозии почв и затенения снижаются процессы плодообразования, численность и плот-
ность вида; агрегации прегенеративных особей и их согрегации с генеративными особями не образуются. В 
целом пространственная структура популяции зависит от типа биоморфы вида, механизма пространственного 
разрастания подземных органов и является диагностическим признаком состояния популяций.

Ключевые слова: динамика численности, морфометрия, онтогенетические группы, орхидные, про-
странственно-онтогенетическая структура, Республика Татарстан

Введение
Мониторинг редких растений является ак-

туальным для включения редких и исчезающих 
российских видов в международный Красный 
список МСОП (����������������������������    IUCN������������������������    , 2022) и ведения регио-
нальных и российской Красных книг с оценкой 
числа местонахождений, численности, состоя-
ния и площади их популяций (Варлыгина, 2011; 
Приказ Минприроды Российской Федерации, 
2016). Для сохранения редких видов, опреде-
ления стратегий их выживания и механизмов 
адаптаций оправдано использование различных 
методов оценки состояния популяций (Фардеева 
и др., 2010а,б; Parzych & Sobisz, 2013; Блинова, 
2014; ��������������������������������������������Barlybayeva��������������������������������� ��������������������������������et������������������������������ �����������������������������al���������������������������., 2021). В популяциях кор-
невищных орхидей активно изучаются числен-
ность и возрастной состав (Барлыбаева, Ишму-
ратова, 2017; Егорова, Егошина, 2018; Ильина, 
2018; Ишмуратова и др., 2019; Османова, 2021), 
морфометрия органов и виталитет (Ишбирдин и 
др., 2005; �����������������������������������Brzosko���������������������������� & �������������������������Wr�����������������������ó����������������������blewska���������������, 2013; Урбана-

вичуте, 2016; ���������� ������������������������� Gilian���� �������������������������  ��� ������������������������� et� �������������������������  ������������������������� al����������������������� ., 2019). Структура по-
пуляций орхидных в зарубежных работах рас-
сматривается на основе генетического анализа с 
выделением особей семенного и вегетативного 
происхождения (Brzosko & Wróblewska, 2003) 
либо на основе морфометрии надземных побе-
гов с определением репродуктивных и вегета-
тивных особей (Gilian et al., 2019). Исключением 
является определение онтогенетических групп 
для Epipactis atrorubens (Hoffm.) Besser (Parzych 
& Sobisz, 2013). Пространственные особенности 
изучаются на уровне метапопуляций разных ви-
дов Cephalanthera и касаются распространения 
популяций орхидей в связи с изменением земле-
пользования, фрагментацией лесов, потеплением 
климата (Brzosko & Wróblewska, 2003; Barman 
& ������������������������������������������      Devadas�����������������������������������      , 2013), их миграцией в более высо-
кие широты или горы (Lenoir et al., 2008; Chen et 
al., 2011; Brzosko & Wróblewska, 2013; Jakubska-
Busse������������������������������������������������� ������������������������������������������������et���������������������������������������������� ���������������������������������������������al�������������������������������������������., 2014; ����������������������������������Gilian���������������������������� ���������������������������et������������������������� ������������������������al����������������������., 2019). В целом, за-
кономерности пространственного размещения 
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растений редко используются для оценки струк-
турно-функциональных особенностей популя-
ций в разных условиях. 

Пространственная структура основана на 
выявлении рисунка размещения особей и их 
группировок в пространстве (Greig-Smith, 1961; 
Василевич, 1969; Harper, 1977; Григорьева и др., 
1977; Galiano, 1982; Czarnecka, 2008; Марков, 
2012). Для иллюстрации характера размещения 
особей в горизонтальном пространстве приво-
дятся планы или карты с обозначением каждой 
особи в пределах пробной площади (Григорье-
ва и др., 1977; Заугольнова, 1994; Марков, 2012; 
Фардеева, Рогова, 2012). Для оценки размеще-
ния многолетних трав применяется фотосъемка 
(Dodd, 2011), при которой мелкие ювенильные и 
имматурные особи не видны. Картографирова-
ние на кальке (Зенкина, Ильина, 2017) или мил-
лиметровой бумаге (Казазаева, 2009; Fardeeva et 
al., 2009; Фардеева и др., 2010б; Зенкина, 2016; 
Зенкина, Ильина, 2019; 2021а,б; Мартынова, 
2021) более точное. Пространственное разме-
щение наземных орхидей рассматривают в при-
вязке к сомкнутости крон (Foremnik et al., 2021). 
Для эпифитных орхидей анализируется разме-
щение деревьев, на которых они произрастают 
(�������������������������������������������������Ravent�������������������������������������������ó������������������������������������������s����������������������������������������� ����������������������������������������et�������������������������������������� �������������������������������������al�����������������������������������., 2011). Из-за трудоемкости карто-
графирования мало опубликованных работ, по-
священных пространственной структуре популя-
ций орхидей (Jacquemyn et al., 2007, 2009; Dodd, 
2011; Raventós et al., 2011; Fardeeva & Chizhikova, 
2019; �������������������������������������������Fardeeva�����������������������������������, 2022). Заугольнова (1994) рассма-
тривает пространственную структуру популяций 
как результат взаимодействия эндогенных (осо-
бенности роста, размножения, возрастное раз-
витие особей) и экзогенных факторов (микроус-
ловия, средообразующие влияние других видов, 
зоогенных и антропогенных воздействий). Под 
пространственно-онтогенетической структурой 
популяции растений нами понимается иерархи-
ческая система пространств распределения раз-
ных онтогенетических групп (Фардеева, Рогова, 
2012). Практическая значимость этого вопроса 
популяционной экологии остается актуальной 
как для определения границ элементарных по-
пуляций (Смирнова, 2010) разных жизненных 
форм, так и в природоохранном аспекте – для 
определения размеров минимальных площадей 
жизнеспособности популяций для сохранения 
редких видов (Soule, 1986).

Данная работа является продолжением из-
учения пространственно-онтогенетической 
структуры популяций разных жизненных форм 

орхидей и посвящена исследованию Cephalan-
thera rubra (L.) Rich. Вид включен в Красный 
список МСОП сосудистых растений Европы 
(����� ��� �������������������������    ���� ����� ����Bilz� ��� �������������������������    ���� ����� ���� ��� �������������������������    ���� ����� ����et� �������������������������    ���� ����� ���� �������������������������    ���� ����� ����al�����������������������    ���� ����� ����., 2011) с категорией ����� ����� ����LC��� ����� ���� (������ ����Least� ���� ����Con-
cern), т.е. «вызывающий наименьшие опасения» 
и внесен в Приложение II конвенции СИТЕС. 
Внесен в Красную книгу Российской Федерации 
(Жирнова, Вахрамеева, 2008) как редкий вид с 
дизьюнктивным ареалом, который в Среднем 
Поволжье и Предуралье находится на восточ-
ной границе распространения. В широтном на-
правлении по территории Среднего Поволжья 
проходит изолиния гидротермического коэффи-
циента теплого времени года, равного единице 
и определяющего деление территории на более 
влажную лесную зону и лесостепную, отлича-
ющуюся недостатком увлажнения (Коломыц и 
др., 1995). Эта территория является местом кон-
такта трех экорегионов (Dinerstein et al., 2017). 
На севере находится экорегион хвойно-широ-
колиственных лесов (Sarmatic mixed forests), на 
юго-востоке и юго-западе – экорегион широко-
лиственных лесов и лесостепи (East European 
forest������������������������������������������ �����������������������������������������steppe�����������������������������������) и на западе граничит с зоной цен-
трально-европейских смешанных лесов (Central 
European mixed forests).

Согласно Красной книге Республики Татар-
стан (2016), C. rubra имеет категорию редкости 
«2» – вид, сокращающий численность. На севере 
Республики Татарстан, в подзоне хвойно-широ-
колиственных лесов, известно шесть местона-
хождений вида, два из которых исчезли в XX в. 
Три из них отмечаются на боровых террасах р. 
Кама в национальном парке «Нижняя Кама» и 
р. Волга в Волжско-Камском заповеднике (Сара-
линский участок), где вид растет разреженно по 
сосново-лиственным бореально-неморальным 
лесам на супесчаных почвах, и одно на карбо-
натном склоне в Семиозерском лесу. Около 14 
местонахождений располагаются на территории 
экорегиона широколиственных лесов и лесо-
степи, на правобережье реки Волга, где C. rubra 
растет по облесенным карбонатным склонам 
рек, в светлых сосново-лиственных лесах, опуш-
ках, склоновых дубравах и липняках (Фардеева, 
2016). Экспедиционная 25-летняя деятельность 
на территории Республики Татарстан позволила 
выявить новые местонахождения C. rubra, но по-
пуляций, насчитывающих 70–100 особей, прак-
тически нет, и в последние десять лет отмечается 
снижение численности вида. Целью работы было 
выявить интегральные показатели онтогенети-
ческих групп особей и особенности простран-
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Рис. 1. Cephalanthera rubra в исследованных местах обитания в Республике Татарстан (Европейская Россия). Обозна-
чения: а – памятник природы «Семиозерский лес» (ЦП1) в 2021 г., виргинильная (�����������������������������������v����������������������������������) особь; �������������������������b������������������������ – окрестности с. Веден-
ская слобода (ЦП2) в 2008 г.; c – окрестности с. Веденская слобода (ЦП2) в 2022 г., молодая генеративная (g1) особь.
Fig. 1. Cephalanthera rubra in the studied habitats in the Republic of Tatarstan, European Russia. Designations: a – Semioz-
ersky Les Natural Monument (population 1) in 2021, young virginil (v) individual; b – surroundings of the village of Veden-
skaya Sloboda (population 2) in 2008; c – surroundings of the village of Vedenskaya Sloboda (population 2) in 2022, young 
reproductive (g1) individual.

ственно-онтогенетической структуры популяций 
C. rubra в разных условиях произрастания и при-
родопользования Республики Татарстан. 

Материал и методы
Cephalanthera rubra – короткокорневищная 

орхидея моноцентрической биоморфы, преиму-
щественно размножается семенами (Татаренко, 
1996). Прорастание семян и развитие проростка, 
протокорма, подземное и осуществляется при на-
личии симбиотрофных грибов (Татаренко, 1996). 
Первый надземный побег, ювенильное растение, 
появляется через 3–4 года (Summerhayes, 1951). 
В условиях затенения размножается вегетативно 
из почек, образующихся на ветвящихся корнях; 
затем формируются побеги, которые отделяются 
от материнского растения (���������������������Lang�����������������, 1980). По типо-
логии Блиновой (2009), пространственное раз-
растание побегов корневищных орхидей имеет 
«суммирующий» механизм роста и приводит к 
нарастанию побегов и их постепенному разви-
тию на новом участке. Cephalanthera rubra встре-
чается на нейтральных и слабощелочных почвах, 
бедных по минеральному составу, переносит су-
хость почв, достаточное освещение или затене-
ние (Vakhrameeva et al., 2008). На севере ареала 
проявляет себя как экотопический патиент (Бли-
нова, 2014), а в центре и на востоке – как фитоце-
нотический (Ишбирдин и др., 2005), где его низ-
кая конкурентоспособность не дает возможности 

приспособиться к быстрому изменению эколого-
фитоценотических условий, обусловленных как 
интенсивной деятельностью человека, так и кли-
матическими факторами. 

Многолетний мониторинг популяций C�����. ���ru-
bra в Республике Татарстан проводился на тер-
ритории трех особо охраняемых природных тер-
риториях (ООПТ) регионального значения (см. 
табл. 1). Три участка исследований C. rubra труд-
нодоступны и подразделены на оптимальные, 
пессимальные и критические местообитания. 
Регулярные исследования проводились 27 лет в 
популяции 1 (далее – ЦП1) и десять лет в популя-
ции 2 (далее – ЦП2). В условиях пессимальных 
биотопов регулярно популяции не изучались (по-
пуляции 3 и 4, далее – ЦП3 и ЦП4). Годы исследо-
ваний указаны в табл. 1. Геоботанические описа-
ния занесены в базу данных «Флора» (Prokhorov 
et al., 2017) и представлены в табл. 1. 

Онтогенетические группы C. rubra определя-
лись согласно Вахрамеевой и др. (1996), предло-
женному для Cephalanthera longifolia (L.) Fritsch. 
Морфометрические параметры особей (высота 
побега, число листьев и жилок, длина и ширина 
каждого листа, длина соцветия, число цветков и 
плодов, доля плодообразования), измеренные в 
1990, 1992, 1994, 1996, 2000 и 2007 гг. использо-
вались для определения онтогенетических групп 
и оценки достоверности различий между ними 
по критерию Стьюдента (Василевич, 1969).
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Таблица 1. Характеристики местообитаний популяций Cephalanthera rubra в Среднем Поволжье (Республика Та-
тарстан, Россия)
Table 1. Habitat characteristics of populations of Cephalanthera rubra in the Middle Volga Region (Republic of Tatarstan, Russia)

ЦП; годы; 
площадь популяции 

(м2); координаты 
местонахождения

Физико-географическая
характеристика (Dinerstein et al., 2017; 

Бакин и др., 2000).

Растительное сообщество, сомкнутость 
крон, проективное покрытие. 

Доминирующие виды растений по мере 
уменьшения обилия в сообществе

Местообитание, воздействия

ЦП1; 1990–2017 
гг.; 115–90 м2; 
памятник природы 
«Семиозерский 
лес»; 55.964622° N, 
49.102558° E.

Экорегион хвойно-широколиствен-
ных лесов (Sarmatic mixed forests). 
Волжско-Вятский возвышенно-рав-
нинный регион хвойно-широко-
лиственных лесов. Климат района 
умеренно-континентальный, средняя 
температура января: -13.9°С, июля – 
+19.0°С; в среднем в год выпадает до 
600 мм осадков; гидротермический 
коэффициент: 1.3–1.4.

Сосняк с березой и липой (Pinus sylvestris 
L., Betula pendula Roth, Tilia cordata Mill.); 
сомкнутость древостоя: 0.4–0.5; проектив-
ное покрытие: 50–60%. Carex rhizina Blytt 
ex Lindblom, Convallaria majalis L., Pterid-
ium aquilinum (L.) Kuhn, Orthilia secunda 
(L.) House, Campanula sibirica L., Galium 
mollugo L., Epipactis atrorubens (Hoffm.) 
Besser, Silene nutans L., Fragaria vesca L., 
Viola collina Besser.

Верхняя часть склона северо-за-
падной экспозиции; надоползневой 
откос; крутизна склона: 70°; дерно-
во-подзолитые почвы, суглинки, ме-
стами щебенистые, разрушенные. В 
1990–2003 гг. условия местообитания 
были оптимальными; в 2007–2021 гг. 
оползнево-осыпные и эрозионные 
процессы стали проявляться сильнее, 
т.е. условия становятся критическими.

ЦП2; 2007–2017 гг.; 
105 м2; буферная зона 
ООПТ «Зоостанция-
Массив Дачный»; с. 
Веденская слобо-
да; 55.762988° N, 
48.695625° E.

Экорегион широколиственных ле-
сов и лесостепи (East European 
forest�� ������������������������   �������������������������  steppe�������������������  ). Приволжский воз-
вышенно-равнинный регион широ-
колиственных лесов. Климат района 
умеренно-континентальный, средняя 
температура января: -13.4°C, июля – 
+19.0°C; в среднем в год выпадает 
450 мм осадков; гидротермический 
коэффициент: 1.0.

Дубрава с кленом (Quercus robur L., Acer 
platanoides L.); сомкнутость древостоя: 0.5–
0.6; проективное покрытие: 40%. Carex mon-
tana L., Laser trilobum (L.) Borkh., Viola hirta 
L., Lathyrus vernus (L.) Bernh., Melica nutans 
L., Vicia pisiformis L., Campanula rapunculoi-
des L., Inula salicina L. 

Центральная часть склона юго-за-
падной экспозиции; крутизна склона 
50°; серые лесные почвы, суглинки, 
увлажненная ложбина эрозионного 
вреза по склону.  
Оптимальные условия; рекреацион-
ные воздействия отсутствуют.

ЦП3; 2008, 2010, 
2022 гг.; 154 м2; 
буферная зона ООПТ 
«Зоостанция-Массив 
Дачный»; с. Веденская 
слобода; 55.761970° N, 
48.698661° E.

Дубрава с липой (Quercus robur, Tilia�����  ����cor-
data); сомкнутость древостоя: 0.7–0.8; про-
ективное покрытие: 60%. Laser trilobum, 
Convallaria majalis, Viola mirabilis L., Asa-
rum europaeum L., Epipactis helleborine (L.) 
Crantz., Melica nutans, Cypripedium calceolus 
L., Vincetoxicum hirundinaria Medik.

Нижняя часть склона западной экс-
позиции; пологая ступень, крутизна 
склона: 30–35°; серые лесные почвы.
Пессимальные условия: затенение 
кронами деревьев, вытаптывание Sus 
scrofa Linnaeus, 1758 (далее – кабан), 
кабаньи тропы.

ЦП4; 1996, 2000, 
2011, 2015, 2021 
гг.; 100 м2; государ-
ственный заказник 
«Лабышкинские 
горы»; 55.46827° N, 
49.02297° E.

Экорегион широколиственных ле-
сов и лесостепи (East European forest 
steppe). Приволжский возвышенно-
равнинный регион широколиствен-
ных лесов. Климат района уме-
ренно-континентальный; средняя 
температура января: -13.4°C, июля 
– +19.0°C; в среднем в год выпадает 
450 мм осадков; гидротермический 
коэффициент: 1.0.

Дубрава с липой (Quercus robur, Tilia�����  ����cor-
data), кленом и сосной (Acer platanoides, 
Pinus sylvestris); сомкнутость древостоя: 0.7; 
проективное покрытие: 50%. Carex rhizina, 
Convallaria majalis, Rubus saxatilis L., Melica 
nutans, Laser trilobum, Viola hirta, Campanula 
rapunculoides, Epipactis helleborine.

Склон юго-восточной экспозиции; кру-
тизна склона: 40–45°; вторая пологая 
ступень склона; серые лесные почвы.
Пессимальные условия: затенение, 
тропы и выбоины кабанов, вытапты-
вание кабанами, рекреация.

Единицей популяционных исследований 
является надземных побег, рассматривающий-
ся как аналог особи. Определялась динамика 
численности популяций; строились возрастные 
спектры; определялся базовый спектр, как сред-
ний за многолетний период исследований. Про-
водился корреляционный анализ по Пирсону 
связи численности генеративных и прегенера-
тивных особей ЦП1 и ЦП2 со средними месяч-
ными характеристиками вегетационного перио-
да с мая по август, включая количество осадков, 
влажность воздуха, температура, количество 
дней с температурой > 25°C. 

Картографирование популяций C. rubra 
проводилось на учетных площадках, разме-
ром от 80 м2 до 150 м2 в 1992, 2003, 2007, 2009, 
2010, 2011, 2014 и 2015 гг. Оценки масштабов 
пространственной неоднородности получены 
с помощью парной корреляционной функции 
(�������� ��� �������������������������������   Wiegand� ��� �������������������������������    ��� �������������������������������   et� �������������������������������    �������������������������������   al�����������������������������   ., 2007), использующей место-
положения индивидов растений и их групп. 
Парная корреляционная функция является про-

изводной функции Рипли K(r) (Ripley, 1977) и 
пропорциональна среднему числу особей, на-
ходящихся на расстоянии r от любой случайно 
выбранной особи. Значения парной корреляци-
онной функции выше единицы, и нахождение 
ее над конвертом значений, характерных для 
ситуации случайного пространственного раз-
мещения особей, свидетельствует о положи-
тельном взаимодействии особей на расстояни-
ях, где наблюдается отклонение функции. Это 
указывает на наличие их агрегации и позволяет 
судить о размерах этих агрегаций. Агрегации 
особей подразумевают их более высокую плот-
ность по сравнению со случайным распределе-
нием. Значения парной корреляционной мень-
ше единицы, и расположение ее функции под 
конвертом значений ситуации пространствен-
ной случайности, свидетельствуют об отрица-
тельном взаимодействии особей, их отталкива-
нии и наличии регулярной пространственной 
структуры, определяемой расстояниями, где 
наблюдается выход функции из конверта. 
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Для каждой популяции вычислялись четыре 
парные корреляционные функции pcf(r): для всех 
особей популяции, для прегенеративных особей, 
для генеративных особей, а также для участков, 
где отмечалось взаимное расположение преге-
неративных и генеративных особей. Это было 
сделано в связи с тем, что процессы распростра-
нения, прорастания семян и выживания молодых 
растений (ювенильных (�������������������������j������������������������), имматурных (���������im�������), вир-
гинильных (v)) отражают взаимное размещение 
прегенеративных особей в пространстве, а про-
странственное взаимное размещение генератив-
ных особей (молодых (g1) и средневозрастных 
(g2)) является результатом разрежения структур, 
образованных прегенеративными особями, в ходе 
естественного отмирания и давления конкурен-
ции. Характерные расстояния между прегенера-
тивными и генеративными особями отражают 
процессы рассеивания семян относительно роди-
тельских особей и экологическую силу давления 
более крупных генеративных особей на более 
мелкие прегенеративные особи. Мозаика попу-
ляции является итогом действия всех процессов 
среди прегенеративного и генеративного населе-
ния популяции. Визуализация мозаик C. rubra и 
вычисление парных корреляционных функций 
выполнены с помощью пакета «����������� ����spatstat��� ����» (����Bad-
deley & Turner, 2005; Baddeley et al., 2015) в среде 
статистического анализа R (R Core Team, 2022). 

Результаты
Морфологические параметры ���������Cephalan�

thera rubra 
В онтогенезе Cephalanthera longifolia (по 

Вахрамеевой и др., 1996) выделяются только 
ювенильные, имматурные, виргинильные и ге-
неративные особи. Но мы предполагаем, что 
должны существовать и временно нецветущие 
генеративные особи, которые называют взрос-
лые вегетативные. На основе некоторых мор-
фометрических параметров надземных побегов 
Cephalanthera rubra достоверно выделяются раз-
ные группы виргинильных особей, в том числе 
молодые виргинильные (����������������������vm��������������������) и взрослые вегета-
тивные особи (�������������������������������vv�����������������������������); в группе генеративных осо-
бей – молодые (�������������������������������g������������������������������1) и средневозрастные (�������g������2) ге-
неративные группы (табл. 2). 

В среднем доля плодообразования C. rubra 
молодых генеративных (g1) особей составляет 
24%, средневозрастных генеративных (�������� g������� 2) осо-
бей – 39%. В условиях хвойно-широколиствен-
ных лесов (ЦП1) плодообразование C. rubra в 
2007 г. составило 21% для ����������������������g���������������������1 и 25% для ���������g��������2, в ус-

ловиях широколиственных лесов (ЦП2) 2007 г. – 
36% для g1 и 48% для g2. 

Особенности динамики численности
Многолетняя динамика численности в двух 

популяциях (ЦП1 и ЦП2) представлена мелко-
масштабными флуктуациями, часто обусловлен-
ными погодными условиями. Тренды изменения 
климатических условий, которые отмечаются с 
начала XXI в., и динамика численности ЦП1 и 
ЦП2 отражены на рис. 2. В динамике за 27 лет 
в ЦП1 (рис. 2����������������������������������a���������������������������������,��������������������������������c�������������������������������) снижается численность генера-
тивных и ювенильных особей. В ЦП2 за десять 
лет отмечается снижение численности в основ-
ном генеративных растений (рис. 2b,d). 

В экорегионе широколиственных лесов и ле-
состепи (табл. 1, рис. 2��������������������������b�������������������������) возрастной спектр попу-
ляции (ЦП2) C. rubra – полночленный. В 2007 г. 
численность составляла 71 особь. В целом по всем 
параметрам отмечается нормальная флуктуацион-
ная динамика, и популяция остается устойчивой 
в течение десяти лет. В экорегионе хвойно-ши-
роколиственных лесов (табл. 1) в 1990 г. числен-
ность ЦП1 была 75 особей, и по 2007 г. возрастной 
спектр популяции был полночленным; отмечалась 
нормальная флуктуационная динамика, состояние 
характеризовалось как устойчивое. С 2007 по 2021 
гг. в верхней части склона отмечается интенсифи-
кация оползнево-осыпных и эрозионных процес-
сов. Это приводит к нарушениям не только почвы, 
состава и структуры растительных сообществ, но 
и полночленности состава популяции (рис. 1a). 

В условиях умеренно-континентального 
климата Среднего Поволжья, периодически воз-
никающие засушливые летние периоды характе-
ризуются снижением среднемесячных осадков, а 
именно: до 22–25 мм в 2010 г. против 50-60 мм 
средних за 20 лет и повышением среднемесячной 
температуры до +23.0–25.0°�������������������C������������������, против усреднен-
ных +19.0°C (см. табл. 1, рис. 2a,b), что ухудшает 
условия в склоновых лесах с сомкнутостью крон 
30–50%. В засушливых условиях сезонов 2010–
2011 гг. в широколиственных лесах (ЦП2) чис-
ленность C. rubra резко снизилась до 36 особей в 
2010 г. (рис. 2b); спектр остался полночленным. 
С 2011 г. в нарушенном местообитании ЦП1 воз-
растной спектр неполночленный; представлен 
виргинильными и имматурными растениями. В 
целом возрастные спектры популяций C. rubra 
имеют центрированный тип с преобладанием 
виргинильных и генеративных особей; однако 
снижение доли генеративных особей отмечается 
в обеих популяциях (см. рис. 2a,c).

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2023. 8(2): 52–71		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2023.015



57

Таблица 2. Средние морфометрические параметры онтогенетических групп Cephalanthera rubra по данным 1990–
2007 гг., собранных в популяциях 1, 2, 4 в Республике Татарстан (Европейская Россия)
Table 2. Average morphometric parameters of ontogenetic groups of Cephalanthera rubra based on measurements of 1990–
2007 in populations 1, 2, and 4 in the Republic of Tatarstan, European Russia

Параметры Статистические 
показатели

Онтогенетические группы**
j im vm vv g1 g2

Высота побега, см

М ± m 7.0 ± 0.4 11.1 ± 0.8 14.2 ± 0.6 17.8 ± 1.06 28.6 ± 2.8 33.6 ± 2.2

min–max 2.8–8.2 7–14 10.5–19.5 13–25 16–51 16.5–60

Tst* j/im: 2.8* im/vm: 4.1* vm/vv: 3.2* vv/g1: 4.6* g1/g2: 1.8

Ширина листа, см 
М ± m 0.7 ± 0.3 0.8 ± 0.1 1.1 ± 0.4 1.6 ± 1.1 1.4 ± 0.3 2.0. ± 0.1
min–max 0.4–1.0 0.5–1.2 0.3–1.5 0.4–2.1 0.4–2.2 0.5–2.6
Tst j/im: 1.3 im/vm: 2.2* vm/vv: 2.3* vv/g1: 1.2 g1/g2: 2.5*

Длина листа, см
М ± m 2.8 ± 0.6 4.2 ± 0.7 4.7 ± 0.1 7.1 ± 0.03 6.2 ± 0.2 7.8 ± 0.3
min–max 1.6–4.0 3.5–7.2 2.1–7.7 2.1–10 1.8–9.5 2.5–10.5
Tst j/im: 2.2* im/vm: 2.4* vm/vv: 5.6* vv/g1: 3.3* g1/g2: 3.7*

Число листьев М ± m 2 3 4 5.6 ± 0.02 4.9 6.5 ± 0.5

Число всех жилок 
листа

М ± m 2.5 ± 0.5 6.9 ± 0.3 8.1 ± 0.4 10.5 ± 0.3 10.2 ± 0.2 12.5 ± 0.2
min–max 2–5 3–8 4–9 7–12 6–11 8–13
Tst j/im: 2.6* im/vm: 1.8 vm/vv: 2.7* vv/g1: 0.3 g1/g2: 2.7*

Длина соцветия, см
М ± m – – – – 6.6 ± 0.8 9.2 ± 1.6
min–max – – – – 2.5–10 3.8–15
Tst – – – – g1/g2: 2.2*

Число цветов
М ± m – – – – 4.5 ± 0.1 7.4 ± 0.2
min–max – – – – 2–6 3–13
Tst – – – – g1/g2: 2.4*

Число плодов
М ± m – – – – 1.1 ± 0.3 2.9 ± 0.6
min–max – – – – 1–4 2–6
Tst – – – – g1/g2: 2.2*

Примечание: * – p < 0.05 в соответствии с критерием Стьюдента (Tst); ** – j – ювенильные особи, im – имматурные особи, vm – молодые вирги-
нильные особи, vv – взрослые вегетативные особи; g1 – молодые генеративные особи, g2 – средневозрастные генеративные особи; М – среднее 
арифметическое значение, m – ошибка среднего арифметического, min – минимальное значение, max – максимальное значение.

Рис. 2. Динамика численности Cephalanthera rubra в местообитаниях Республики Татарстан (Европейская Россия). 
Обозначения: a) ЦП1; b) ЦП2; c) возрастной спектр ЦП1; d) возрастной спектр ЦП2.
Fig. 2. Population dynamics of Cephalanthera rubra in the Republic of Tatarstan, European Russia. Designations: a) popula-
tion 1; b) population 2; c) ontogenetic spectrum of population 1; d) ontogenetic spectrum of population 2.
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По результатам корреляционного анализа 
выявлена статистически значимая положитель-
ная связь численности C. rubra с количеством 
осадков и влажностью воздуха и отрицательная с 
температурными факторами. Это особенно про-
является в условиях верхней и открытой части 
склона, нарушенной оползневыми процессами в 
местообитании ЦП1 (табл. 3). В оптимальном для 
C. rubra биотопе широколиственного леса (ЦП2) 
происходит некоторое нивелирование климати-
ческих факторов, поэтому численность особей 
в этой популяции достоверно зависит только от 
количества осадков вегетационного периода. 

Динамика численности в условиях пес-
симальных биотопов (ЦП3, ЦП4) не имеет 
выраженных флуктуаций. В условиях немо-
ральных дубрав (ЦП4) отмечено снижение 
численности C. rubra с 36 особей в 1996 г. 
до девяти особей в 2021 г. В условиях лесо-
степных дубрав (ЦП3) численность C. rubra 
снижается с 50 особей в 2008 г. до 28 особей 
в 2022 г. (рис. 3). Возрастной спектр попу-
ляций C. rubra в условиях затенения также 
центрированный, но преобладают вирги-
нильные особи, доля которых варьирует от 
52% до 75%. 

Таблица 3. Коэффициент корреляции (по Пирсону) между значениями климатических факторов и численностью 
особей в популяциях ЦП1 и ЦП2 Cephalanthera rubra в Республике Татарстан (Европейская Россия)
Table 3. Correlation Pearson’s coefficients between climatic factor values and individual’s abundance of various ontogenetic 
groups in population 1 and population 2 of Cephalanthera rubra in the Republic of Tatarstan, European Russia

Осадки, мм Количество дней с t > 25°C Влажность, % t°, C
j+im+v g1 + g2 j + im + v g1 + g2 j + im + v g1 + g2 j + im + v g1 + g2

Склон северо-западной экспозиции (ЦП1)
0.54 0.49 -0.52 -0.59 0.65 0.70 -0.51 -0.58

Склон юго-западной экспозиции (ЦП2)
0.58 0.60 -0.01 -0.04 -0.17 -0.13 -0.01 -0.04

Примечание: полужирным шрифтом отмечены значимые коэффициенты, при p < 0.05.

Рис. 3. Динамика численности Cephalanthera rubra в местообитаниях в Республике Татарстан (Европейская Россия). 
Обозначения: a) ЦП3; b) ЦП4; c) возрастной спектр ЦП3; d) возрастной спектр ЦП4.
Fig. 3. Population dynamics of Cephalanthera rubra in the Republic of Tatarstan, European Russia. Designations: a) popula-
tion 3; b) population 4; c) ontogenetic spectrum of population 3; d) ontogenetic spectrum of population 4.
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Базовый спектр популяции C. rubra на 
территории Республики Татарстан состав-
ляет 1:10:51:38 (�������������������������    j������������������������    :�����������������������    im���������������������    :��������������������    v�������������������    :������������������    g�����������������    ) и в целом соот-
ветствует спектрам корневищных орхидей. 
Уменьшение доли генеративных и ювениль-
ных особей в динамике численности обу-
словлено общим трендом снижения количе-
ства осадков вегетационного периода (рис. 
2a,b), что влияет на успешность семенного 
размножения и прорастание семян.

Особенности пространственной струк�
туры в оптимальных условиях

В оптимальных условиях пространствен-
но-онтогенетическая структура ЦП1 (1992–
2007 гг.) и ЦП2 (2007–2009 гг.) всех особей 
популяции C. rubra (рис. 4d,e,f; рис. 5d,e,f) 
и генеративных групп (рис. 4g,h; рис. 5g,h,i) 
имеет случайный тип размещения при сред-
ней плотности 2.5–5.1 особей/м2. Случайное 
размещение особей способствует эффектив-
ному распределению природных ресурсов 
и устойчивому состоянию популяции. Пре-
генеративные группы формируют агрегации 
высокой плотности радиуса 0.6–0.9  м на 
участках, благоприятных для прорастания 
семян и развития ювенильных, имматурных 
и виргинильных растений. Агрегации преге-
неративных групп размещаются в простран-
стве случайным образом (рис. 4i,j; рис.  5j). 
Иногда отмечается формирование агрегаций 
прегенеративных и генеративных особей 
радиусом 0.7–1.0 м (рис. 4k; рис. 5m). На 
расстоянии 0.2–0.4 м между особями вну-
три скоплений отмечается зона случайного 
их взаимного размещения, а вероятность 
встретить особь другой возрастной группы 
возрастает к периферии агрегации, характе-
ризуя континуально-контагиозный тип рас-
пределения особей. 

На основе пространственного анализа 
были выявлены особенности пространствен-
но-онтогенетической структуры популяций 
C. rubra в оптимальных условиях. 1. Для 
пространственного размещения генератив-
ных особей корневищной орхидеи характер-
но случайное распределение. 2. Небольшие 
отрицательные отклонения pcf(r) для особей 
генеративных групп, укладывающиеся в до-
верительный конверт, свидетельствуют о тен-
денции к разреживанию их на малых рассто-
яниях до 0.3–0.5 м (рис. 4g,h; рис. 5h,i). Это 
обусловлено физическим пространственным 

исключением крупных генеративных особей, 
а также внутривидовой конкуренцией между 
ними. 3. У корневищной орхидеи отмечают-
ся крупные агрегации прегенеративных и 
генеративных особей радиусом до 1.0 м. В 
радиусе до 0.4 м от генеративной особи на-
блюдается зона, где число прегенеративных 
особей соответствует ситуации полной про-
странственной случайности. Вероятность 
прорастания семян и выживаемость про-
ростков в агрегациях увеличивается с рас-
стоянием от генеративной особи. Характер 
взаимного размещения прегенеративных и 
генеративных особей смешанный – контину-
ально-контагиозный. 4. Характер взаимного 
размещения особей прегенеративных групп 
связан с количеством виргинильных особей. 
Большое число виргинильных особей, бо-
лее крупных по сравнению с ювенильными 
и имматурными особями, приводит к конти-
нуально-контагиозному размещению особей 
прегенеративной группы (рис. 4������������i�����������). Преобла-
дание в прегенеративной группе ювениль-
ных и имматурных особей приводит к выра-
женному контагиозному размещению (рис. 
5����������������������������������������      j���������������������������������������      ), так как расстояния между ними стано-
вятся меньше. 

В 2003–2007 гг. пространственно-онто-
генетическая структура ЦП1 соответствует 
нормальной: прегенеративные группы фор-
мируют мелкие агрегации радиусом 0.5 м 
(рис. 4�����������������������������������     j����������������������������������     ), генеративные группы и вся сово-
купность особей размещаются случайно. Ча-
стичное разрушение биотопа из-за активиза-
ции оползневых и эрозионных процессов и 
трансформация растительного сообщества 
привели к нарушениям пространственной 
структуры популяции в 2009–2011 г. Из-за 
низкой плотности прегенеративных и гене-
ративных особей анализ пространственного 
размещения провести не удается (рис. 4). 
К августу 2010 г. растительность в верхней 
части склона практически высохла, исчезли 
Campanula sibirica L., Epipactis atrorubens 
по данным базы данных «Флора» (Prokhorov 
et al., 2017). Для C. rubra близость располо-
жения с видами рода Campanula обеспечи-
вает его опыление, так как из-за отсутствия 
нектара в цветках растение плохо посещает-
ся насекомыми (Nilsson, 1983; Vakhrameeva 
et al., 2008; Gilian et al., 2019). По-видимому, 
эти причины привели к уменьшению плодо-
образования в 2007 г. Соответственно сни-
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Рис. 4. Карта-схема пространственно-онтогенетической структуры ЦП1 Cephalanthera rubra a) в 1992 г., b) 2007 г., c) 2011 
г. в Республике Татарстан (Европейская Россия). Обозначения: черные точки на картах – генеративные особи (g1, g2), 
белые точки – прегенеративные особи (j, im, v); изолинии показывают уровни одинаковой плотности особей на 1 м2: 0.1 м 
(пунктирная), 0.5 м, 1.0 м, 2.0 м, 3.0 м. Поведение функции pcf(r): рис. 4��������������������������������������������������d�������������������������������������������������,������������������������������������������������e�����������������������������������������������,����������������������������������������������f��������������������������������������������� – для всей совокупности особей без учета он-
тогенетических групп (j, im, v, g1, g2); рис. 4g,h – для генеративных особей (g1, g2); рис. 4i,j – для прегенеративных особей 
(j, im, v); рис. 4k – взаимное распределение генеративных (g1, g2) и прегенеративных групп (j, im, v).
Fig. 4. Schematic map of the spatial-ontogenetic structure of population 1 of Cephalanthera rubra a) in 1992, b) 2007, and c) in 2011 
in the Republic of Tatarstan, European Russia. Designations: black dots on maps – reproductive individuals (g1, g2), white dots – 
pre-reproductive individuals (j, im, v); contour lines show the constant spatial density of individuals (individuals per 1 m2), namely 
0.1 m (dotted line), 0.5  m, 1.0 m, 2.0 m, 3.0 m. Behaviour of the pair correlation function pcf(r): Fig. 4d,e,f – for all individuals (j, 
im, v, g1, g2); Fig. 4g,h – for reproductive individuals (g1, g2); Fig. 4i,j – for pre-reproductive individuals (j, im, v); Fig. 4k – cross 
pair correlation function of reproductive (j, im, v) and pre-reproductive (g1, g2) groups of individuals.

зились семенное размножение, численность 
ювенильных и генеративных растений, часть 
из которых перешла в состояние покоя под 
землей и/или нецветения, что отражено в ди-
намике численности (рис. 2a).

Пространственно-онтогенетическая структура 
C. rubra (ЦП2) нарушается в 2010 г. Это обуслов-
лено резким снижением численности как генера-
тивных, так и прегенеративных особей; агрегации 
прегенеративных особей не образуются (рис. 5k,l). 
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Особенности пространственной струк�
туры в пессимальных условиях

Местообитания популяций C. rubra в ду-
бово-липовых лесах с сомкнутостью крон 
70–80% и довольно плотным травостоем от-

несены к пессимальным местообитаниям ЦП3 
и ЦП4. Особенности пространственно-онто-
генетической структуры популяций C. rubra в 
пессимальных условиях затенения представ-
лены на рис. 6. 

Рис. 5. Карта-схема пространственно-онтогенетической структуры ЦП2 Cephalanthera rubra a) в 2007 г., b) 2009 г., c) 
2010 г. в Республике Татарстан (Европейская Россия). Обозначения: черные точки на картах – генеративные особи (g1, 
g2), белые – прегенеративные особи (j, im, v); изолиниями показаны уровни одинаковой плотности особей на 1 м2: 0.1 м 
(пунктирная), 0.5 м, 1.0 м, 2.0 м, 3.0 м. Поведение функции pcf(r): рис. 5d,e,f – для всей совокупности особей без учета 
онтогенетических групп (j, im, v, g1, g2); рис. 5g,h – для генеративных особей (g1, g2); рис. 5i,j – для прегенеративных 
особей (j, im, v); рис. 5k – взаимное распределение генеративных (g1, g2) и прегенеративных групп (j, im, v). 
Fig. 5. Schematic map of the spatial-ontogenetic structure of population 2 of Cephalanthera rubra a) in 2007, b) 2009, and c) 
2010 in the Republic of Tatarstan, European Russia. Designations: black dots on maps – reproductive individuals (g1, g2), white 
dots – pre-reproductive individuals (j, im, v); contour lines show the constant spatial density of individuals (individuals per 1 m2): 
0.1 m (dotted line), 0.5 m, 1.0 m, 2.0 m, 3.0 m. Behaviour of the pair correlation function pcf(r): Fig. 5d,e,f – for all individuals 
(j, im, v, g1, g2); Fig. 5g,h – for reproductive individuals (g1, g2); Fig. 5i,j – for pre-reproductive individuals (j, im, v); Fig. 5k – 
cross pair correlation function of reproductive (j, im, v) and pre-reproductive (g1, g2) groups of individuals.
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Рис. 6. Карта-схема пространственно-онтогенетической структуры Cephalanthera rubra в пессимальных условиях 
постоянного затенения, �������������������������������������������������������������������������������������������a������������������������������������������������������������������������������������������) ЦП3 в 2008 г., �������������������������������������������������������������������������b������������������������������������������������������������������������) ЦП3 2010 г., ���������������������������������������������������������c��������������������������������������������������������) ЦП4 в 2011 г. в Республике Татарстан (Европейская Рос-
сия). Обозначения: черные точки на картах – генеративные особи (g1, g2), белые – прегенеративные особи (j, im, v); 
изолиниями показаны уровни одинаковой плотности особей на 1 м2: 0.1 м (пунктирная), 0.5 м, 1.0 м, 2.0 м, 3.0 м. 
Поведение функции pcf(r): рис. 6d,e,f – для всей совокупности особей без учета онтогенетических групп (j, im, v, g1, 
g2); рис. 6g,h – для генеративных особей (g1, g2); рис. 6i,j – для прегенеративных особей (j, im, v); рис. 6k – взаимное 
распределение генеративных (g1, g2) и прегенеративных групп (j, im, v).
Fig. 6. Schematic map of the spatial-ontogenetic structure of Cephalanthera rubra individuals growing under pessimal conditions of 
permanent shading at a) population 3 in 2008, b) population 3 in 2010, and c) population 4 in 2011. Designations: black dots on maps – 
reproductive individuals (g1, g2), white dots – pre-reproductive individuals (j, im, v); contour lines show the constant spatial density of 
individuals (individuals per 1 m2): 0.1 m (dotted line), 0.5 m, 1.0 m, 2.0 m, 3.0 m. Behaviour of the pair correlation function pcf(r): Fig. 
6d,e,f – for all Individuals (j, im, v, g1, g2); Fig. 6g,h – for reproductive individuals (g1, g2); Fig. 6i,j – for pre-reproductive individuals 
(j, im, v); Fig. 6k – cross pair correlation function of reproductive (j, im, v) and pre-reproductive (g1, g2) groups of individuals.

В пессимальных местообитаниях отмечает-
ся снижение плотности C. rubra до 0.5–1.2 осо-
бей/м2. Критериями угнетенного состояния по-
пуляции вида в критических и пессимальных 
условиях является нарушение пространствен-
но-онтогенетической структуры.

1. Отмечается случайное размещение преге-
неративных особей; агрегации прегенеративных 
групп не образуются (рис. 5��������������������������k�������������������������,������������������������l�����������������������; рис. 6���������������h��������������,�������������i������������,�����������j����������). 2. Раз-
реженное распределение генеративных особей, 
которое возникает при общем снижении числен-
ности и особенно низкой плотности генеративных 
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групп. 3. Особи настолько редки, что статистиче-
ски определить тип их пространственной струк-
туры не удается как для отдельных онтогенетиче-
ских групп, так и при их взаимном расположении. 
4. В тех случаях, когда число особей позволяет 
рассчитать статистику пространственного раз-
мещения, отмечается отсутствие взаимодействия 
между особями, а также отсутствие как агрега-
ций, так и разрежения (рис. 6��������������������d�������������������,������������������e�����������������,����������������f���������������). В пессималь-
ных условиях при лесовосстановлении, снижении 
освещенности либо при разрушении почвы в ре-
зультате деятельности животных или интенсифи-
кации оползания и эрозии, ухудшаются процессы 
плодообразования, прорастания семян, развитие 
прегенеративных особей и частые переходы всех 
особей в состояние вторичного покоя. 

Оценка численности онтогенетических групп 
C. rubra в разных радиусах площади позволяет 
определить размер элементарной популяции. 
Элементарная популяция состоит из множества 
разновозрастных особей вида, число которых 
необходимо для обеспечения устойчивого обо-
рота поколений на минимально возможном про-
странстве, возрастной спектр подобной выборки 
является полночленным (Смирнова, 2010). Чис-
ленность генеративных и прегенеративных осо-
бей в разных радиусах площади исследования 
на территории оптимальных, пессимальных и 
критических биотопов имеет достоверные отли-
чия между числом прегенеративных или числом 
генеративных групп в разных условиях (табл. 4).

Размер площади, на которой отмечено все раз-
нообразие онтогенетических групп C. rubra опре-
деляется при максимальной численности вида 
(табл. 4) в оптимальных местообитаниях, и варьи-
рует от 7 м2 до 14 м2. В пессимальных и критиче-
ских местообитаниях, как правило, нарушается 

полночленная возрастная структура популяций 
(рис. 2c; рис. 3c,d) и определить размер площади 
элементарной популяции C. rubra не удается.

Обсуждение
Морфометрические параметры C. rubra, вы-

бранные для анализа, являются интегральными 
показателями онтогенетических групп вида и со-
впадают с подобными характеристиками побегов 
в Республиках Башкортостан, Мордовия и Ниже-
городской области (Ишбирдин и др., 2005; Урба-
навичуте, 2016; Сенчугова и др., 2017). Также со-
ответствуют характеристикам репродуктивных 
побегов C. rubra в Венгрии (Gilian et al., 2019) и 
Польше (Brzosko & Wróblewska, 2003). В Европе, 
в связи с некоторым потеплением климата, отме-
чается смещение распространения популяций C. 
rubra в северные широты или горы, где досто-
верно снижается высота побегов, число цветков, 
плодов, а также численность репродуктивных 
особей и, как следствие, снижается семенное 
размножение (Brzosko & Wróblewska, 2013; 
Jakubska����������������������������������������������-���������������������������������������������Busse���������������������������������������� ���������������������������������������et������������������������������������� ������������������������������������al����������������������������������., 2014; �������������������������Gilian������������������� ������������������et���������������� ���������������al�������������., 2019). По-
казатели плодообразования C. rubra на террито-
рии Республики Татарстан невысокие и соответ-
ствуют таковым в условиях затенения леса. По 
данным ��������������������������������������� Vakhrameeva����������������������������  ��������������������������� et�������������������������  а����������������������� l���������������������� . (2008), плодообразо-
вание снижается в тени до 10–30% и увеличива-
ется в благоприятных условиях освещенности до 
50–75%. В светлых горных лесах Крыма плодо-
образование вида составляет 80–90% (Назаров, 
2016). На территории Венгрии доля плодообра-
зования C. rubra снижается до 40% в горах, но 
увеличивается до 80–85% в предгорье (Gilian et 
al., 2019). В Бебжанском национальном парке 
(Польша) доля образования плодов вида низкая, 
составляя 6.1% (Brzosko & Wróblewska, 2003).
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Таблица 4. Численность особей онтогенетических групп (M ± SD) в разных радиусах пробной площади популяций 
Cephalanthera rubra в Республике Татарстан (Европейская Россия)
Table 4. Abundance of individuals of ontogenetic groups (M ± SD) in various radii of the sample plot in Cephalanthera rubra 
populations in the Republic of Tatarstan, European Russia

Возрастное состояние
Максимальная численность в оптимальных условиях Средняя численность в оптимальных условиях

Радиус, м Радиус, м
0.50 0.75 1.00 1.50 0.50 0.75 1.00 1.50

j + im + v 3.0 ± 1.0 3.4 ± 0.8 4.5 ± 1.1 6.3 ± 0.8 0.9 ± 0.1 1.4 ± 0.3 1.9 ± 0.4 2.9 ± 0.5
g1 + g2 1.3 ± 0.4 2.3 ± 0.8 3.0 ± 0.7 4.8 ± 1.8 0.7 ± 0.2 0.9 ± 0.3 1.2 ± 0.5 2.1 ± 0.8

Максимальная численность
в пессимальных и критических условиях

Средняя численность
в пессимальных и критических условиях

Радиус, м Радиус, м
0.50 0.75 1.00 1.50 0.50 0.75 1.00 1.50

j + im + v 1.2 ± 0.4 1.8 ± 0.8 2.8 ± 1.3 3.2 ± 1.3 0.8 ± 0.3 0.9 ± 0.4 1.1 ± 0.4 1.6 ± 0.7
g1 + g2 1.0 ± 0.3 1.0 ± 0.2 1.6 ± 0.54 2.0 ± 0.51 0.4 ± 0.29 0.5 ± 0.3 0.7 ± 0.3 0.8 ± 0.4

Tst j + im + v* 3.3* 2.7* 2.1* 4.2* 0.8 2.0* 2.2* 3.1*

Tst g1 + g2* 1.7 2.1* 2.6* 2.7* 0.6 0.8 0.6 1.7

Примечание: * – p < 0.1 в соответствии с критерием Стьюдента (Tst), M – среднее арифметическое, SD – среднеквадратичное отклонение.
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Опубликованные многолетние оценки чис-
ленности популяций C. rubra на востоке Евро-
пейской России и связь численности вида от 
погодных условий относятся к территории Ре-
спублики Башкортостан (Ишбирдин и др., 2005), 
где, как и на территории Татарстана, отмечена 
положительная связь между численностью вида 
и количеством осадков. В условиях умеренно-
континентального климата Среднего Поволжья 
на границе леса и степи недостаток осадков и пе-
риодические засухи за последние 20 лет приво-
дят, в первую очередь, к снижению численности 
генеративных, ювенильных особей, семенного 
размножения вида и, в целом, к преобладанию в 
онтогенетическом спектре виргинильных особей. 

Адаптацией к неблагоприятным условиям 
затенения, понижения температуры на севере 
или в горах, некоторыми авторами указывается 
уменьшение доли репродуктивных особей, пре-
обладание вегетативного размножения и увели-
чение доли растений вегетативного происхожде-
ния (Brzosko & Wróblewska, 2003; Vakhrameeva et 
al�������������������������������������������������., 2008; ����������������������������������������Gilian���������������������������������� ���������������������������������et������������������������������� ������������������������������al����������������������������., 2019). Сокращение числен-
ности C. rubra отмечается как на территории Ре-
спублики Татарстан, так и по территории Респу-
блики Башкортостан (Барлыбаева, Ишмуратова, 
2017; Ишмуратова и др., 2019), в Мордовском 
заповеднике (Санаева, 2020), в Ульяновской (Ис-
томина, 2020) и Нижегородской (Урбанавичуте, 
2016) областях. На снижение численности вида 
влияют также нарушение местообитаний орхид-
ных, которые часто связывают с увеличением 
количества осадков, косвенно способствующих 
активизации эрозионных и оползневых процес-
сов (Barman & Devadas, 2013; Wang et al., 2022 ). 

Центрированный возрастной спектр в по-
пуляциях C. rubra отмечен и на территории со-
предельных регионов (Ишбирдин и др., 2005; 
Урбанавичуте, 2016; Ишмуратова и др., 2019; Ос-
манова, 2021). Такой возрастной спектр обуслов-
лен длительностью генеративного состояния C. 
rubra до 10–20 лет, периодическими перерывами 
в цветении или переходе части особей во вторич-
ный покой (Vakhrameeva et al., 2008). Однако в 
возрастном спектре популяций C. rubra иногда 
преобладают генеративные особи до 50–70% в 
Самарской и Нижегородской областях (Урбана-
вичуте, 2016; Ильина, 2018), Республике Марий 
Эл (Османова, 2021), в Южно-Уральском запо-
веднике (Барлыбаева, Ишмуратова, 2017). 

Как предполагают некоторые авторы (Зауголь-
нова, 1994; Wiegand et al., 2007; Fardeeva et al., 
2009; �������������������������������������������Jacquemyn���������������������������������� ���������������������������������et������������������������������� ������������������������������al����������������������������., 2009), специфичность про-

странственной структуры популяций обусловлена 
типом жизненной формы растения, механизмом 
пространственного роста побегов, стратегией и 
экологической нишей. Метрики пространственно-
го рисунка популяций определенного вида можно 
использовать как индикатор антропогенных воз-
действий (Chung & Nasson, 2007; Raventós et al., 
2011), необходимый для оценки состояния местоо-
битаний и сохранения видов. Предполагается, что 
виды, имеющие сходный тип жизненной формы, 
характер разрастания побеговой и корневой сфе-
ры, и длительности их жизни, сходный онтогенез 
и онтогенетический спектр, будут иметь и сходный 
в общих чертах тип пространственно-онтогенети-
ческой структуры, которая, под воздействием экзо-
генных факторов, будет отличаться в деталях (За-
угольнова, 1994; Фардеева, Рогова, 2012). 

Большинство работ по исследованию про-
странственной структуры популяций орхид-
ных посвящено тубероидным видам, а именно: 
Anacamptis morio (L.) R.M.Bateman, Pridgeon & 
M.W.Chase (Dodd, 2011), Orchis mascula (L.) L., O. 
purpurea Huds. (Jacquemyn et al., 2007, 2009), Gale-
aris cyclochila (Franch. & Sav.) Soó, Cymbidium���� ���go-
eringii (Rchb.f.) Rchb.f. (Chung et al., 2005; Chung & 
Nason����������������������������������������, 2007). Авторами отмечается повторяюща-
яся пространственная закономерность, а именно 
образование агрегаций генеративных и прегенера-
тивных особей, обусловленных ограниченным ра-
диусом рассеивания семян. Подобные закономер-
ности пространственной структуры отмечаются в 
популяциях Dactylorhiza incarnata (L.) Soó, Orchis 
militaris L., Platanthera bifolia (L.) Rich. на террито-
рии Республики Татарстан, причем в радиусе 1.5–
2.5 м формируются 2–3 повторяющиеся агрегации 
(Fardeeva & Chizhikova, 2019). Такие агрегации 
формируются еще и по причине тесной связи ту-
бероидных орхидей с симбиотическими грибами. 
Как отмечают �������������������������������������Vakhrameeva�������������������������� �������������������������et����������������������� ����������������������al��������������������. (2008), они связа-
ны с ними в течение всей жизни растения. Поэтому 
рядом с генеративными особями возникает 100% 
вероятность прорастания семян, протокормов и 
развития прегенеративных особей. Для тубероид-
ных орхидей характерны вегетативная неподвиж-
ность, «маятниковый» тип нарастания побегов, с 
возвращением особи на исходное место через 1–4 
года (Блинова, 2009), высокая семенная продуктив-
ность, что приводит к высокой доле ювенильных 
и имматурных групп в онтогенетическом спектре 
(Vakhrameeva et al., 2008). Поэтому в популяциях 
D. incarnata, O. militaris, P. bifolia агрегации пре-
генеративных групп небольшие, 0.25–0.50 м. Из-за 
большой доли ювенильных и имматурных групп 
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в агрегациях тубероидных орхидей континуально-
контагиозный тип размещения редок, иногда отме-
чен в агрегациях генеративных особей.

Для C. rubra также характерна симбиотическая 
связь с грибами в течение всей жизни (���������Vakhrame-
eva et al., 2008), что обуславливает формирование 
агрегаций генеративных и прегенеративных групп 
и выявлено нами в пространственной структуре 
его популяций. Однако пространственное разме-
щение корневищных орхидей моноцентрической 
(Epipactis helleborine (L.) Crantz, Cephalanthera 
rubra) или неявнополицентрических биоморф 
(Epipactis atrorubens, Cypripedium calceolus �������L������.) от-
личается большей площадью распространения в 
почве подземных органов, длинных или коротких 
разветвленных корневищ и их «суммирующий 
рост» (Блинова, 2009), что требует для снижения 
внутривидовой конкуренции большего простран-
ства. Вследствие этого генеративные особи в про-
странстве размещены исключительно случайно. 
Это способствует эффективному использованию 
природных ресурсов, долгому удержанию и уве-
личению популяционного пространства. По этой 
же причине в агрегациях генеративных и преге-
неративных особей возникает зона случайного их 
размещения, способствующая снижению конку-
ренции между молодыми и зрелыми особями.

Пространственно-онтогенетическая струк-
тура корневищных орхидей Epipactis atrorubens 
(Fardeeva, 2022), Cypripedium calceolus и Epipac-
tis helleborine (Фардеева и др., 2010а,б) в ради-
усе 2.5–5.0  м с плотностью 4.5–6.4 особей/м2 
имеет случайный и континуально-контагиозный 
типы как в агрегациях прегенеративных, так и 
в агрегациях генеративных и прегенеративных 
групп. Агрегаций образуется две, редко три, раз-
мещенных в пространстве случайно. При ухуд-
шении условий агрегации не образуются, и тип 
пространственно-онтогенетической структуры 
становится разреженным. В целом это соответ-
ствуют выявленным закономерностям простран-
ственной структуры в популяциях C. rubra. 

Подобные закономерности пространственной 
структуры определены в популяциях степных ви-
дов, имеющих, также как и корневищные орхидеи, 
схожий онтогенетический спектр с преобладанием 
виргинильных и генеративных групп и механизм 
разрастания подземных органов, моноцентриче-
скую или неявно полицентрическую биоморфы 
(короткокорневищная, кистекорневая). Среди них 
Adonis vernalis ������������������������������������L�����������������������������������. (��������������������������������Fardeeva������������������������ �����������������������et��������������������� ��������������������al������������������., 2009) на терри-
тории Республики Татарстан или Hedysarum������ �����gran-
diflorum Pall., Oxytropis floribunda (Pall.) DC. (Зен-

кина, Ильина, 2019, 2021а) в Самарской области. 
В благоприятных местообитаниях для короткор-
невищных и кистекорневых биоморф также ха-
рактерно случайное распределение генеративных 
особей, тогда как прегенеративные особи образу-
ют скопления радиусом 0.6–2.5  м. В агрегациях 
генеративных и прегенеративных групп A��������. ������verna-
lis отмечен континуально-контагиозный тип, а у 
H. grandiflorum – случайный (Зенкина, Ильина, 
2021б). В пессимальных условиях пространствен-
ное размещение особей разреженное. 

Заключение
В Республике Татарстан высокая численность 

(60–100 особей) популяций C. rubra отмечает-
ся на карбонатных склонах в светлых лесах, где 
в связи с гравитационной подвижностью грунта 
сохраняется разреженный травостой и снижает-
ся межвидовая конкуренция, однако сохраняются 
риски оползания грунта. В условиях пологих, бо-
лее устойчивых склонов увеличивается сомкну-
тость крон. В результате численность популяций 
снижается до 10–30 особей, доля генеративных и 
ювенильных особей сокращается, однако сохра-
няется вероятность более долгого существования 
популяции за счет вегетативного размножения.

В оптимальных условиях вся совокупность 
особей C. rubra или генеративных особей имеют 
случайный тип распределения, что снижает вну-
тривидовую конкуренцию. Прегенеративные груп-
пы имеют высокую плотность, поскольку форми-
руются их скопления в микроместообитаниях, 
благоприятных для прорастания семян. Наруше-
ние местообитаний C. rubra, вызванное оползне-
во-осыпными и эрозионными процессами, может 
способствовать разрушению микоризы симбиоти-
ческих грибов и, соответственно, потере благопри-
ятных микросайтов для прорастания семян и про-
токормов. Негативную роль для C. rubra играют 
процессы лесовосстановления. Они способствуют 
увеличению затенения биотопов, развитию густо-
го травостоя, что повышает межвидовую конку-
ренцию и приводит к снижению плотности особей 
C. rubra и их разреженному пространственному 
размещению. Важным, по-видимому, для фито-
ценотических патиентов оказывается сохранение 
«эффекта группы», т.е. формирование агрегаций 
генеративных и прегенеративных особей с конти-
нуально-контагиозной пространственной структу-
рой, которые обеспечивают лучшее их выживание, 
т.к. увеличивают конкурентоспособность вида и 
его популяции в экосистеме. Специфику простран-
ственно-онтогенетической структуры популяций 
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разных биоморф растений можно выявить только 
в пространственно-временной динамике с учетом 
размещения всех онтогенетических групп вида.
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DYNAMICS OF SPATIAL AND ONTOGENETIC STRUCTURE
OF CEPHALANTHERA RUBRA (ORCHIDACEAE) POPULATIONS

IN THE EAST OF EUROPEAN RUSSIA (MIDDLE VOLGA REGION)

Marina B. Fardeeva , Nelli A. Chizhikova

Kazan Federal University, Russia
e-mail: orchis@inbox.ru, nelly.chizhikova@kpfu.ru

The assessment of the spatial and functional features of rare species populations without considering the on-
togenetic groups, which are being rarely distinguished at international literature, does not give a complete un-
derstanding of the current status of populations and prospects of their development under various management 
conditions. This paper is aimed to determine the status of a threatened orchid species, Cephalanthera rubra, at 
the eastern border of its range (Republic of Tatarstan, European Russia). For this purpose, a complex of vari-
ous population parameters was used. Ontogenetic groups of C. rubra individuals have been reliably identified 
on the basis of morphometric traits of reproductive and vegetative organs. The obtained results showed that the 
fruit set is low, ranging at average from 24% for young reproductive individuals (g1) to 39% for mid-mature 
reproductive individuals (g2); it reflects prospects for seed reproduction of this species at the eastern edge of 
its range. The abundance dynamics of populations has a fluctuation type; it is related to climatic factors of the 
growing season. So, we found its significant positive correlations with air humidity (from r = 0.6 to r = 0.7) and 
precipitation (from r = 0.5 to r = 0.6), and a negative correlation with temperature (from r = -0.5 to r = -0.6). In 
the Republic of Tatarstan, the base spectrum of C. rubra populations is of the centred type, 1:10:51:38 (j:im:v:g); 
it corresponds to the general ontogenetic spectrum of rhizomatous orchids. The spatial-ontogenetic structure of 
populations, and especially its dynamics, reflects the intraspecific relationships of various ontogenetic groups 
involved in maintaining the stability of C. rubra population in space and time. Under optimal conditions, the spa-
tial structure of all individuals and reproductive groups is characterised by a spatial randomness, which probably 
reduces intraspecific competition. In contrary, pre-reproductive groups form aggregations with 0.5–0.9-m radius 
in microloci, favourable for seed germination. A characteristic feature of the spatial structure is the formation of 
aggregations of reproductive and pre-reproductive individuals with a 0.7–1.0-m radius with a 0.2–0.4-m zone 
of the random spatial positioning of individuals, which aims to reduce intraspecific competition between them. 
The probability of meeting an individual of another ontogenetic group increases towards the periphery of the 
formed aggregation. In C. rubra populations, the abundance and density of individuals, and the fruit set decrease 
in pessimal conditions of landslides, soil erosion, and habitat shading. Under these conditions, pre-reproductive 
individuals do not form aggregations, nor aggregations with reproductive individuals. In general, the spatial 
structure of a population depends on the life-form type of the species, the mechanism of spatial growth of under-
ground organs; it is considered a diagnostic sign of the population status.

Key words: morphometry, ontogenetic groups, ontogenetic structure, orchids, population dynamics, Republic 
of Tatarstan, spatial structure
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