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АННОТАЦИЯ

Флуктуационная динамика (за  9–27 лет) численности,  плотности,  возрастной и пространственной 
структуры Dactylorhiza maculata (L.) Soó на оз. Долгое Волжско-Камского  государственного  природно-
го  биосферного  заповедника отражает механизмы поддержания популяции на южной границе ареала. 
Материал был внесен в электронную базу данных. Абиотические и биотические условия переходных ку-
старничково-осоковых сфагновых болот являются наиболее подходящими для развития редкого  вида,  где 
сохраняется комплекс бореальных и аркто-бореальных видов,  а благоприятными микроместообитаниями 
являются открытые и влажные участки сплавины с pH субстрата 4,1–4,5. Биоразнообразие сфагновых мхов 
в местообитаниях D. maculata представлено  девятью видами, где ковровым видом является Sphagnum 
angustifolium,  в открытых и влажных микроместообитаниях появляется Sph. divinum,  при зарастании 
участков редколесьем – ​Sph. centrale. Выявлена достоверная связь численности D. maculata от клима-
тических факторов: положительная – ​с суммой осадков,  отрицательная – ​со  средними температурами 
вегетационного  периода. Однако  в условиях влажных микроместообитаний численность генеративных 
D. maculata не связана с  осадками. На основе морфометрических параметров вегетативных и  генера-
тивных растений достоверно  выделяются онтогенетические группы особей: j (ювенильные),  im (имма-
турные),  v (взрослые вегетативные),  g1 (молодые генеративные),  g2 (средневозрастные генеративные). 
Базовый спектр  популяции D. maculata на оз. Долгое составляет 11,5 : 17 : 29 : 42,5 (j : im : v : g),  доля 
прегенеративных особей за 9–27 лет варьирует в пределах 57–66 %,  что  обусловлено  высокой долей 
плодообразования – до  60 %. Пространственная структура популяции – контагиозного  типа с агрегациями 
радиусом 0,5–1,2 м,  расположенными относительно  друг друга случайно. Динамика пространственных 
мозаик,  сопровождаемая дисперсией семян и,  соответственно,  особей D. maculata в благоприятные ми-
кроместообитания,  является естественным компенсаторным механизмом устойчивости,  обеспечивающим 
динамическое равновесие популяции.

Ключевые слова: редкая тубероидная орхидея,  сфагновые болота,  абиотические и биотические фак-
торы,  динамика популяций,  Республика Татарстан.

является редкими и  вымирающими вида-
ми [Efimov,  2010]. Мониторинг редких орхи-
дей предполагает не только  оценку современ-
ной численности и состояния популяций,  но  

ВВЕДЕНИЕ

Виды орхидных представляют собой один 
из наиболее уязвимых компонентов природ-
ных экосистем,  значительная часть которых 
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и статистически обоснованный прогноз их раз-
вития в дальнейшем,  что  можно  предвидеть 
на основе многолетнего  анализа и выяснения 
прямых либо  косвенных факторов,  влияющих 
на их местообитания. В условиях изменения 
климата многолетние исследования редких ор-
хидей актуальны [Barman, Devadas, 2013; Bli-
nova, Chimielewski, 2020].

Регион Среднего  Поволжья относится 
к территории бореального  экотона,  где про-
ходит изолиния гидротермического  коэффи-
циента теплого  времени года,  равного  еди-
нице и  определяющего  деление территории 
на более влажную лесную зону и гемиарид-
ную  – ​ лесостепную [Коломыц и  др.,  1995]. 
Вследствие этого  многие бореальные орхидеи 
находятся здесь на границе ареала. По  совре-
менной классификации экорегионов [Diner-
stein et al., 2017] территория является местом 
контакта трех экорегионов: на севере – ​Sar-
matic mixed forests,  на юго-востоке и юго-за-
паде – ​East European forest steppe,  на запа-
де граничит с Central European mixed forests.

Представители рода Dactylorhiza (Neck. ex 
Nevski) отличаются высокой фенотипической 
изменчивостью,  легко  гибридизируя друг 
с другом. По  данным ряда авторов [Dressler, 
1981;  Аверьянов,  1991,  2000;  Вахрамеева,  
2000,  2006;  Бакин,  2002,  2009;  Shipunov et 
al., 2004; Kropf, Renner, 2005;  Блинова,  2009;  
2016;  Кириллова,  2010;  Казазаева и др.,  2011;  
Капустина и др.,  2015;  Kosolapova et al., 2021; 
Taraška et al., 2021;  Кириллова,  Кириллов,  
2022],  род остается слабо  изученным.

Все виды рода Dactylorhiza на территории 
Республики Татарстан (РТ) отнесены к ред-
ким и охраняемым растениям [Красная книга 
РТ,  2016]. Dactylorhiza maculata (L.) Soó имеет 
категорию редкости “2” – ​вид,  сокращающий 
численность,  находящийся на южной грани-
це ареала,  что  и обусловливает его  редкость. 
Типичными для D. maculatа местообитани-
ями считаются сфагновые сосняки и  ельни-
ки,  окраины сфагновых болот,  которые ха-
рактеризуются бедными и кислыми почвами 
[Аверьянов,  2000]. На территории республи-
ки наиболее подходящими биотопами для вида 
являются переходные сфагновые болота,  где,  
по  данным О. В. Бакина [2009],  преоблада-
ют бореальные и арктобореальные растения,  
тесно  связанные со  сфагнумом и  торфом,  
представляющих область низких значений 

pH (трофности) и  наиболее высоких значе-
ний промерзания субстрата. D. maculatа от-
мечается только  на севере Татарстана,  в Sar-
matic mixed forests по  сфагновым сплавинам 
и сфагновым лесам.

В  результате многолетних исследова-
ний выявлено,  что  со  временем ценопопу-
ляции на изучаемой территории сфагновой 
сплавины “перемещаются” в  пространстве 
(1990–2017  гг.),  причем одни полностью ис-
чезают,  а некоторые скопления вида появля-
ются в новых микроместообитаниях. Важным 
было  понять,  чем обусловлена эта динами-
ка в пространстве и времени?  Какие факторы 
оказывают влияние на флюктуации числен-
ности,  а  какие на пространственные “пере-
мещения” и  закономерности формирования 
пространственной структуры отдельных цено-
популяций?  Какие популяционные параметры 
остаются более стабильными,  а какие дина-
мичны?  Формализация собранного  материала 
с помощью популяционной базы данных по-
зволяет проследить динамику различных по-
пуляционных параметров,  провести анализ 
пространственной структуры и оценить диф-
фузию семян.

Цель работы: оценить многолетнюю дина-
мику популяций D. maculatа и состояние ме-
стообитаний в  условиях Раифского  участка 
Волжско-Камского  государственного  природ-
ного  биосферного  заповедника (ВКГПБЗ).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Вопрос о   произрастании на территории 
РТ D. maculata (L.) Soó до  сих пор  остается 
слабо  изученным. Анализ материалов герба-
рия Казанского  университета (KAZ) показал,  
что  из семи гербарных образцов D. maculata 
только  два из Раифы (участок ВКГПБЗ) бо-
лее или менее соответствуют систематическим 
характеристикам вида. Однако,  как отмечает 
О. В. Бакин [2002],  один из образцов,  указан-
ных в списке Л. Н. Васильевой и А. Д. Плетне-
вой-Соколовой [Иванова,  1968],  представляет 
собой D. fuchii × D. hebridensis. По  резуль-
татам исследований 2000–2023  гг. D. macu-
latа встречается только  в трех местонахож-
дениях – ​Зеленодольский район РТ Раифский 
участок ВКГПБЗ,  буферная зона заповедни-
ка (Краснооктябрьское лесничество) и Агрыз- 
ский район РТ. На территории заповедника  
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и буферной зоны вид фиксируется в течение 
50–100  лет,  в Агрызском районе отмечался 
в 70‑х годах XX  в.,  и современных подтверж-
дений нет [Фардеева,  2016]. Комплекс D. mac-
ulatа s. l. на территории РТ представлен ви-
дами D. maculatа, D. fuchii и D. hebridensis,  
последний вид по  современной классифика-
ции рода Dactylorhiza не выделяется как са-
мостоятельный таксон [Efimov,  2020].

Раифский участок (Раифа) Волжско-Кам-
ского  заповедника приурочен к  широкому 
понижению среднечетвертичной 4‑й надпой-
менной террасы р. Волги. Четвертичные ал-
лювиальные отложения Волги подстилаются 
песчано-глинистыми аллювиально-озерны-
ми осадками плиоцена,  среди которых места-
ми сохранились известняково-доломитовые 
породы казанского  яруса [Дедков,  Тайсин,  
2005]. Террасовый рельеф расчленен долина-
ми рек Сумка и ее притоком р. Сер-Булак,  где 
в понижениях образуются заболоченные леса 
и сфагновые переходные болота. Особенности 
рельефа приводят к формированию более хо-
лодного  и влажного  микроклимата в Раифе. 
Среднегодовая температура воздуха в  Раи-
фе +3,8 °С,  средняя температура самого  хо-
лодного  месяца (января) –12,2 °С,  самого  теп- 
лого  (​июля) +19,2 °С;  абсолютный мини-
мум достигает –42 °С,  абсолютный мак-
симум +36 °С. Средняя сумма осадков за 
год 600 мм;  средняя высота снежного  покро-
ва 65 см. Коэффициент увлажнения 1,2. Поч- 
вы дерново-подзолистые на песках,  супесях 
и  суглинках. Небольшие площади занима-
ют торфяно-болотные и аллювиальные почвы. 
Раифа входит в Волжско-Вятский возвышен-
но-равнинный регион темнохвойно-широколи-
ственных неморальных лесов с фрагментами 
южно-таежных елово-пихтовых и  сосново- 
еловых мшистых лесов [Бакин и др.,  2000].

В Раифском участке заповедника (рис. 1) 
исследовались две популяции (П) D. macu-
latа: П1 в кв. 119–120 – ​сфагновая сплавина 
на оз. Долгое,  и П2 в кв. 70 – ​опушка березня-
ка кустарничково-сфагнового  по  границе за-
поведника,  которая уже исчезла в результа-
те деградации местообитания.

Болотный массив на оз. Долгое представля-
ет собой замкнутую котловину с постоянным 
застойным увлажнением и мощным торфона-
коплением [Бакин,  2009],  где основными эди-
фикаторами являются сфагновые мхи. Видо-

вой состав сфагновых мхов включает в себя: 
Sphagnum angustifolium (Russ.) C. Jens.,  
Sph. capillifolium Hedw.,  Sph. centrale C. Jens.,  
Sph. fallax H. Klinggr.,  Sph. fuscum (Schimp.) 
H. Klinggr.,  Sph. girgensohnii Russ.,  Sph. di-
vinum Flatberg & K. Hassel (Sph. magellani-
cum Brid.),  Sph. riparium Aongstr.,  Sph. warn-
storfii Russ. [Ignatov et al.,  2005]. Как отмечают 
некоторые авторы,  состав сфагновых мхов 
на болотных массивах зависит от различных 
экологических факторов,  таких как тип ув-
лажнения,  микрорельеф (кочки,  мочажи-
ны),  трофность субстрата,  степень зараста-
ния лесом и,   соответственно,  освещенность. 
Например,  такие виды,  как Sph. centrale,  
Sph. girgensohnii,  не встречаются на откры-
тых участках сплавин,  так как требователь-
ны к затенению и предпочитают облесенные 
болота или заболоченные леса [Аболинь 1968;  
Савич-Любицкая,  Смирнова,  1968;  Игнатов,  
Игнатова,  2003,  Носкова,  2016]. Sph. fuscum, 
Sph. capillifolium, Sph. warnstorfii преимуще-
ственно  произрастают на кочках,  Sph. ripa- 
rium можно  отнести к топяным видам,  а про-
чие – ​ к ковровым. Биоразнообразие сфагно-
вых мхов использовалось нами для индикации  
местообитаний и различных микроместооби-
таний с D. maculatа.

На оз. Долгое выявлено  пять ценопопуля-
ций D. maculata (табл. 1). Биотические и абио-
тические условия местообитаний D. maculata 
изучены в трех ценопопуляциях (СP). Учет-
ные пробные площадки полностью отражают 
исследуемые ценопопуляции. Многолетние по-
пуляционные исследования проведены на двух 
пробных площадках размером: СP-1 – 150 м2,  
1990–2017 гг.,  СP-2 – 280 м2,  численность 
и возрастная структура определялись в раз-
мерах пробных площадок.

Однако  в  2009–2011 гг. в  СP-2 большая 
часть особей ограничивалась участком около  
150 м2 и единично  расположенными особями 
площадью до  280 м2. К 2015–2017 гг. увели-
чилась численность D. maculata на открытом 
участке СP-2,  что  отражено  на картах-схе-
мах (см. рис. 7,  8). Геоботанические описания 
биотопов включены в базу данных “Флора” 
[Prokhorov et al.,  2017].

Внешний вид растений в ценопопуляциях 
CP-1 и CP-2 представлен на рис. 2. Возрастные 
cостояния D. maculatа на основе морфометри-
ческих параметров,  предложенных в методике  
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[Вахрамеева,  Денисова,  1983],  определялись 
первоначально  с 1990–1996 гг. и были опуб- 
ликованы ранее [Фардеева,  1997],  статисти-
чески достоверно  старые генеративные осо-
би не выделяются. Возрастное состояние особи 
можно  определить как ее физиолого-биохими-
ческое состояние,  отражающее определенный 
этап онтогенеза (индивидуального  развития),  
который она проходит в момент наблюдений. 
Особи,  относящиеся к одному и тому же воз-
растному (онтогенетическому) состоянию,  
объединяются в одну возрастную группу [Це-
нопопуляции…,  1976].

Согласно  опубликованного  онтогенеза 
для D. maculatа [Вахрамеева и др.,  2000] и 

D. fuchii [Вахрамеева,  2006],  сенильные особи 
отсутствуют,  как предполагают большинство  
специалистов по  орхидным,  виды орхидей от-
мирают после последнего  цветения,  не пере-
ходя в сенильное состояние [Vakhrameeva et 
al.,  2008]. Для уточнения возрастных состояний 
особей в 2009–2011 гг. повторно  измерялись 
морфометрические параметры особей (высота 
побега прегенеративных групп с учетом дли-
ны листьев;  высота побегов генеративных осо-
бей;  число  листьев и крупных жилок;  дли-
на,  ширина листьев;  длина соцветия;  число  
цветков и плодов) на оз. Долгое (CP-1 и CP-2).  
Далее измерения 1990–1996 и  2009–2011  гг. 
объединили для оценки достоверности разли-

Т а б л и ц а  1
Ценопопуляции Dactylorhiza maculata s. l. на оз. Долгое (Республика Татарстан),  

их состояние и годы исследований

CP
Состояние  

в 1990–1996 гг.
Состояние 

в 2009–2017 гг.

Годы исследования 
онтогенетической 

структуры

Год  
геоботанических 

описаний

Год 
картирования 

особей

Год  
измерения 

pH

CP-1 Существует Существует,  
сместилась

1990–2017 1996,  2009,  2017 2009,  2011,  
2015,  2016,  2017

2017

CP-2 Существует Существует,  
сместилась

2009–2017 1996,  2009,  2017 2009,  2011,  
2015,  2017

2017

CP-3 Отсутствует Существует 2017 2015,  2017 2017 2017

CP-4 Существует Существует,  
сместилась

– 1996,  2017 – –

CP-5 Существует Отсутствует – 1990,  1996 – –

Рис. 2. Dactylorhiza maculata s. l.,  сфагновая сплавина оз. Долгое,  Раифская часть Волжско-Камского  
заповедника (Республика Татарстан). a – ​ценопопуляция у зеркала воды (СP-1);  б – ​кисть с цветами  
(СP-1);  в – ​северная опушка,  березняк сфагново-кустарничковый (CP-2). Фото  М. Б. Фардеевой,  О. В. Ба-

кина,  В. Е. Прохорова
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чий морфометрии разных возрастных групп 
на основе критерия Стьюдента [Василевич,  
1969]. Были определены особи: ювенильные (j),  
имматурные (im),  взрослые вегетативные (v),  
молодые генеративные (g1),  зрелые генератив-
ные (g2). Счетной единицей популяции будет 
особь,  так как вид размножается семенами.

Оценивались численность,  плотность осо-
бей,  возрастной (онтогенетический) спектр  
и их динамика. Базовый спектр  определялся 
как среднее значение относительной числен-
ности особей каждой онтогенетической груп-
пы (в %) в динамике за 27 лет (СP-1) и 9 лет 
(СP-2). Проводился корреляционный анализ 
по  Пирсону связи численности генеративных 
и прегенеративных особей с климатическими 
факторами вегетационного  периода (май – ав-
густ): сумма осадков,  средние значения влаж-
ности и  температуры воздуха,  количество  
дней с температурой >25 °C.

Особи D. maculata многократно  карто-
графировались в  двух ценопопуляциях (см. 
табл. 1);  координаты онтогенетических групп 
особей были внесены в популяционную базу 
данных,  структура которой описана в работах 
[Фардеева,  Чижикова,  2019,  2023]. Оценки 
масштабов пространственной неоднородности 
получены с помощью парной корреляционной 
функции – ​pcf(r) [Stoyan, Stoyan, 1994],  ис-
пользующей местоположения индивидов рас-
тений. Парная корреляционная функция pcf(r) 
является производной функции Рипли K(r) 
[Ripley,  1977] и  пропорциональна среднему 
числу особей,  находящихся на расстоянии r 
от любой случайно  выбранной особи. Для каж- 
дой популяции вычислялись четыре парные 
корреляционные функции pcf(r): 1) всех осо-
бей популяции,  2) прегенеративных особей,  
3) генеративных особей и  4) перекрестная 
функция для оценки взаимного  расположе-
ния прегенеративных и  генеративных осо-
бей. Значения парной корреляционной функ-
ции выше единицы и  расположение ее над 
конвертом значений характерны для ситуа-
ции случайного  пространственного  размеще-
ния особей,  свидетельствуют об увеличении 
плотности и положительном взаимодействии 
особей на расстояниях,  где наблюдается от-
клонение функции,  это  обусловливает на-
личие их агрегации и позволяет определять 
размер  этих агрегаций. Значения парной кор-
реляционной функции меньше единицы и рас-

положение ее функции под конвертом значений 
ситуации пространственной случайности сви-
детельствуют о  низкой плотности и об отрица-
тельном взаимодействии особей,  их отталкива-
нии и регулярной пространственной структуры. 
Визуализация мозаик D. maculatа и вычисле-
ние парных корреляционных функций выпол-
нены с помощью пакета spatstat [Baddeley et 
al.,  2005,  2015] в среде статистического  анали-
за R [R Development Core Team, 2022].

Для определения pH водного  раствора 
субстрата в  2017  г. были отобраны образцы 
сфагновой массы на оз. Долгое. В  трехкрат-
ной повторности образцы отбирались с трех 
микроместообитаний в трех ценопопуляциях 
D. maculatа (CP-1,  CP-2,  CP-3) c верхнего  
слоя субстрата (10–15 см) [Матвеева,  Валее-
ва,  2011]. В образцах определяли pH водный 
вытяжки с  помощью pH-метра. Оценка ос-
вещенности давалась на основе сомкнутости 
крон или ее отсутствия в процентах.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности микроместообитаний

Расположение ценопопуляций D. maculatа 
в период исследований 1990–1999 гг. и совре-
менное расположение ценопопуляций в 2009–
2017  гг. представлены на карте-схеме боло-
та (рис. 3). Пространственные “перемещения” 
ценопопуляций с 1990 по  2017 г. обусловлены 
различными факторами. CP-1 в 1990–1999 гг. 
частично  располагалась перпендикулярно  
зеркалу воды вдоль тропинки,  проложенной 
животными на водопой (см. рис. 3) и работни-
ками заповедника для мониторинга популя-
ции клюквы. Предположительно,  вследствие 
постоянных нарушений субстрата и в резуль-
тате рассеивания семян большая часть особей 
к 2009 г. проросла вдоль зеркала воды. CP-2 
в  начале исследования концентрировалась 
на северной опушке болота на границе с ле-
сом,  начиная с 2009 г. отмечается ближе к от-
крытой сплавине. В 2015 г. в центре открытой 
сплавины обнаружена новая ценопопуляция 
CP-3 D. maculatа (68 особей). СP-4 на начало  
исследований находилась на южной окраине,  
в  настоящее время наблюдается зарастание 
сплавины Phragmites australis и Salix cinerea,  
численность вида составляет 40 особей,  рас-
сеянных в пространстве. CP-5 в 1990–1996 гг. 
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занимала северо-восточную окраину сплави-
ны,  где происходили сукцессионные процессы 
зарастания сплавины лесом,  к 2009 г. – ​исчез-
ла (см. рис. 2).

Для выявления средообразующих усло-
вий местообитаний ценопопуляций оценен 

видовой состав растений в биотопах (табл. 2). 
В 2015–2017 гг. в границах постоянных пло-
щадок (CP-1,  CP-2) и новой ценопопуляции 
(CP-3) выделялись популяционные локусы,  
приуроченные к  определенным микроместо- 
обитаниям (микросайтам),  отличным по  био-

Рис. 3. Пространственная динамика ценопопуляций D. maculatа,  оз. Долгое (Республика Татарстан)

Т а б л и ц а  2
Характеристики местообитаний ценопопуляций (CP) D. maculatа s. l., оз. Долгое, участок ВКГПБЗ  

(Республика Татарстан)

CP,  описание
Виды растений по  мере уменьшения обилия в фитоценозе  

(по  данным 1996–2009 гг.)

CP-1
Южная опушка оз. Долгое,  около  зеркала 
воды. Кустарничково-осоково-сфагновая 
сплавина с Betula pubescens Ehrh.,  подрост 
Pinus sylvestris L.
Освещенность 90 %. Проективное покрытие 
Sphagnum sp. 100 %

Frangula alnus Mill., Salix myrtilloides L., Salix lapponum L., Salix 
phylicifolia L.

сop2: Oxycoccus palustris Pers., cop1: Chamaedaphne calyculata (L.) 
Moench,  sp: Carex lasiocarpa Ehrh., Eriophorum vaginatum L., Men-
yanthes trifoliata L.

sol: Andromeda polifolia L., Carex limosa L., Comarum palustre L., 
Juncus filiformis L., Scheuchzeria palustris L., Phragmites australis 
(Cav.) Trin. ex Steud., Scirpus sylvaticus L.

CP-2
Северная опушка оз. Долгое. Кустарничко-
во-осоково-сфагновая сплавина с Betula pu-
bescens Ehrh. и Pinus sylvestris L.,  подрост 
Picea fennica (Regel) Kom.
Освещенность 80 %. Проективное покрытие 
Sphagnum sp. 90 %

Frangula alnus Mill., Salix myrtilloides L., Salix cinerea L.

сop1: Oxycoccus palustris Pers., Chamaedaphne calyculata (L.) Moench

sp: Carex rostrata Stokes, Eriophorum vaginatum L., Equisetum fluvi-
atile L., Phragmites australis (Cav.) Trin. ex Steud.

sol: Carex lasiocarpa Ehrh., Dactylorhiza maculata s.l, Scheuchzeria 
palustris L., Thyselium palustre (L.) Rafin., Menyanthes trifoliata L.

un: Andromeda polifolia L., Drosera rotundifolia L.

CP-3
Центральная открытая часть сфагновой 
сплавины,  изредка Pinus sylvestris L.
Освещенность 80 %.
Проективное покрытие Sphagnum sp. 100 %

сop1: Oxycoccus palustris Pers., Chamaedaphne calyculata (L.) Moench

sp: Carex rostrata Stokes, Menyanthes trifoliata L., Scheuchzeria 
palustris L.

sol: Andromeda polifolia L., Carex lasiocarpa Ehrh., Dactylorhiza mac-
ulata, Eriophorum vaginatum L., Equisetum fluviatile L.

un: Drosera rotundifolia L.
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Т а б л и ц а  3
Кислотность субстрата в микроместообитаниях ценопопуляций CP-1, CP-2, CP-3, оз. Долгое  

(Волжско-Камский заповедник, Республика Татарстан, 17.07.2017)

CP Микроместообитание pH Виды сфагновых мхов

CP-1,
самое влажное 
место  возле  

открытой воды

1. Редколесье Betula pubescens,  влажный участок у открытой 
воды;  освещенность 90 %

4,8 Sphagnum angustifolium, 
Sphagnum centrale

2. Открытая кустарничковая сплавина;  более сухой участок;  
освещенность 100 %

4,5 Sphagnum angustifolium

CP-2,
на границе  

с лесом

1. Открытое микроместообитание в юго-западной части 
учетной площадки,  единично  произрастает Pinus sylvestris;  
освещенность 90 %

4,5 Sphagnum angustifolium, 
Sphagnum divinum

2. Открытая кустарничковая сплавина,  микроместообита-
ние в восточной и юго-восточной частях учетной площадки;  
освещенность 100 %

4,2 Sphagnum angustifolium

3. Редколесье Betula pubescens и Pinus sylvestris,  северная 
часть сплавины около  леса,  освещенность 80 %,  затененный 
участок

5,0 Sphagnum angustifolium, 
Sphagnum centrale

CP-3,
центральная 

часть сплавины,  
редколесье  

Pinus sylvestris

1. Кустарничковая сплавина,  микроместообитание в юго-за-
падной части учетной площадки;  освещенность 100 %

4,2 Sphagnum angustifolium

2. Открытая сфагновая сплавина,  микроместообитание в цен-
тре учетной площадки;  освещенность 100 %

4,1 Sphagnum angustifolium, 
Sphagnum divinum

3. Редколесье Pinus sylvestris,  микроместообитание в севе-
ро-восточной части учетной площадки;  освещенность 90 %

4,3 Sphagnum angustifolium, 
Sphagnum divinum

тическим и абиотическим (освещенность,  кис-
лотность субстрата) факторам друг от друга 
(см. рис. 3,  табл. 3).

Во  всех изученных микроместообитаниях 
присутствовал Sphagnum angustifolium, кото-
рый образует сплошной покров на сплавине 
оз. Долгое. На открытых участках или в ред-
колесье появляется Sphagnum divinum,  что  
отмечено  в центральной части сплавины СP-3 
и СР-2,  где доминируют Oxycoccus palustris,  
Chamaedaphne calyculata,  Andromeda polifolia. 
В условиях затенения Betula pubescens появ-
ляется Sphagnum centrale. Микроместообита-
ния с Sph. centrale обладают наиболее высо-
кими значениями pH субстрата (см. табл. 3) и 
характерны для влажных микроместооби-
таний СP-1 (микроместообитание 1) с B. pu-
bescens на сплавине вдоль зеркала воды,  где 
доминируют Menyanthes trifoliata,  Carex lasi-
ocarpa,  Scheuchzeria palustris,  и по  северной 
опушке СP-2 (микроместообитание 3),  где раз-
растается B. pubescens и доминируют Phrag-
mites australis,  M. trifoliata,  E. fluviatile.

Выявляется некоторая закономерность ди-
намики pH субстрата: ближе к лесу или в ред-
колесье (Betula pubescens,  Pinus sylvestris) 
кислотность сплавины варьирует от 4,8 до  
5,0. Напротив,  в микроместообитаниях ближе 
к центру открытой сплавины,  где доминиру-

ют исключительно  сфагнум и бореальные ку-
старнички,  pH субстрата снижается от 4,5 до  
4,1 (см. табл. 3).

В  разных микроместообитаниях СP-1 
и СP-2 в разные годы отмечается также ва-
рьирование численности D. maculata. Динами-
ка численности вида и климатических факто-
ров представлены на рис. 4.

Флуктуации численности в микроместооби-
таниях 2009–2017 гг.,  как и пространственные 
“перемещения” ценопопуляций D. macula-
ta с 1990–2017 гг. (см. рис. 3,  4) к централь-
ной части сплавины,  обусловлены не только   
климатическими факторами,  но  и  сохра-
нением наиболее подходящих биотических 
и абиотических условий. После засухи основ-
ная часть особей D. maculata преимуществен-
но  стала развиваться во  влажных участках 
сплавины. Постепенное зарастание болота де-
ревьями приведет к изменению состава расте-
ний и кислотности субстрата по  окраине спла-
вины,  что,  возможно,  будет непригодно  для 
развития D. maculata.

Динамика численности и возрастной 
структуры популяции D. maculatа

По  результатам морфометрических изме-
рений вегетативных и репродуктивных орга-
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нов D. maculata определены онтогенетические 
группы и  оценена достоверность разли-
чий между ними (табл. 4). В целом выявлен-
ные нами морфометрические характеристи-
ки соответствуют подобным в исследованиях 
М. Г. Вахрамеевой [2000,  2006],  И. А. Кирил-
ловой с соавт. [2022]. Средний процент плодо-
образования D. maculata в исследованных це-
нопопуляциях составляет для g1 59 %,  для 
g2 – 66 %.

В  результате многолетних исследований 
популяции D. maculata наблюдались флюкту-
ации численности и демографической струк-
туры. Вследствие катастрофической засухи 
2010 г.,  которая характеризуется низким ко-
личеством осадков,  пониженной влажностью 
воздуха и резким увеличением дней с темпе-
ратурой >30 °C на сфагновой сплавине оз. Дол-

гое,  состояние популяции в СP-1 и СP-2 ста-
ло  критическим – ​ численность сократилась 
до  5–6 единичных экземпляров,  95 %  особей 
популяции перешло  в состояние вторичного  
покоя в субстрате. Во  время засухи средняя 
температура и сумма осадков за вегетацион-
ный период составляли +23,6 °C и 95,6 мм,  
также 88 дней средняя температура держа-
лась выше 25 °C,  а 51 день средняя темпе-
ратура превышала 30 °C,  тогда как в другие 
годы средняя температура вегетационного  
сезона составляла +18,4  °C,  средняя за се-
зон сумма осадков – 220 мм,  47 дней в сред-
нем за сезон температура была более 25 °C,  
и  в  среднем 12 дней в  сезон – ​ более 30  °C  
(рис. 5,  6).

В 2011 г. отмечено  снижение доли генера-
тивных растений в  1,5–2 раза,  обусловлен-

Рис. 4. Варьирование численности D. maculata в разных микроместообитаниях ценопопуляции CP-1 (а) 
и CP-2 (б). Динамика средней температуры и суммы осадков вычислены для периодов с мая по  август
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ное переходом их в  состояние нецветения,  
по  сравнению с  2009  г. Вегетативные пери-
оды 2015–2017 гг. отличались значительным 
выпадением осадков: средняя сумма осад-
ков составила 238 мм,  средняя температура 
+18,0 °C (2015 г.) и +16,1 °C (2017 г.). Вслед-
ствие благоприятных погодных условий пе-
риода 2011–2017 гг. по  оценке динамики чис-
ленности и возрастной структуры D. maculatа 
в двух ценопопуляциях наблюдается процесс 
восстановления.

Связь численности D. maculatа с  дина-
микой суммы осадков и  влажности воздуха 
статистически значимая  – ​ положительная 
(табл.  5). Напротив,  зависимость численно-
сти с  температурными факторами – ​ значи-

мая отрицательная. Но  в условиях СP-1,  на-
ходящейся у зеркала воды,  достоверной связи 
численности генеративных особей с  суммой 
осадков за вегетационный период нет.

В  целом возрастные и  базовые спектры 
D. maculatа в  ценопопуляциях имеют лево-
сторонний тип с постоянным преобладанием 
прегенеративных особей. Базовый спектр  (%) 
D. maculata в CP-1 составляет 11:18:28:20:23 
(j:im:v:g1:g2),  в СP-2 –  12:14:34:21:19 и в це-
лом соответствует возрастному спектру ту-
бероидных орхидей. Популяция остается пол-
ночленной и возрастная структура является 
стабильным параметром популяции,  что  обе-
спечивает ее устойчивость в  пространстве 
и времени.

Т а б л и ц а  4
Средние морфометрические параметры онтогенетических групп Dactylorhiza maculata (L.) Soó,  

произрастающих на оз. Долгое (Волжско-Камский заповедник, Республика Татарстан)

Морфометрический параметр
Статистический 

показатель

Онтогенетическая группа*

j (170) im (240) v (430) g1 (350) g2 (350)

Высота побега,  см
(М)  ±  m 9,5 ± 0,5 14,2 ± 0,4 17,4 ± 0,7 45,6 ± 1,8 56,4 ± 2,3

min – ​max 4,8–12,2 8,0–18,0 10,0–26,0 32,0–53,0 35,0–68,0

Tst** j/im: 4,8 im/v: 2,7 v/g1: 8,5 g1/g2: 2,4

Длина листа,  см (М)  ±  m 8,1 ± 0,3 12,5 ± 0,3 11,8 ± 0,8 13,5 ± 0,5 16,2 ± 0,1

min – ​max 4,4–11,0 7,0–16,0 4,1–22,0 2,1–16,7 3,0–18,6

Tst** j/im: 5,3 im/v: 1,1 v/g1: 2,1 g1/g2: 3,4

Ширина листа,  см (М)  ±  m 0,4 ± 0,03 1,1 ± 0,04 2,1 ± 0,03 1,6 ± 0,2 2,1 ± 0,3

min – ​max 0,2–0,7 0,5–1,6 1,0–2,3 1,3–2,1 1,5–2,6

Tst** j/im: 9,2 im/v: 2,4 v/g1: 2,3 g1/g2: 2,4

Число  листьев М  ±  m 1,0 1,0 2,6 ± 0,1 3,2 ± 0,05 4,3  ± 0,1

Число  крупных жилок листа (М)  ±  m 1,5 ± 0,2 3,9 ± 0,1 5,3 ± 0,3 5,7 ± 0,2 7,8 ± 0,1

min – ​max 1–3 3–5 4–7 5–6 6–8

Tst** j/im: 2,6 im/v: 2,1 v/g1: 0,8 g1/g2: 3,9

Длина соцветия,  см (М)  ±  m – – – 9,6 ± 0,8 11,9 ± 1,6

min – ​max – – – 6–13 6,5–17

Tst** – – – g1/g2: 2,2

Число  цветков (М)  ±  m – – – 16,5 ± 0,1 25,4 ± 0,2

min – ​max – – – 9–23 16–31

Tst** – – – g1/g2: 4,2

Число  плодов (М)  ±  m – – – 9,8 ± 0,3 16,7 ± 0,5

min – ​max – – – 6–17 8–20

Tst** – – – g1/g2: 5,1

* j – ​ювенильные,  im – ​имматурные,  v – ​взрослые вегетативные,  g1 – ​молодые и g2 – ​средневозрастные генера-
тивные группы. В скобках дан размер  выборки.

** Полужирным шрифтом отмечены статистически значимые различия для уровня значимости p < 0,05.
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Закономерности пространственной 
структуры ценопопуляций

Закономерности пространственно-онтоге-
нетической структуры в CP-1 и CP-2 пред-
ставлены на рис. 7,  8. По  результатам про-
странственного  анализа выявлено,  что  для 
пространственной структуры D. maculata ха-
рактерно  образование выраженных скопле-
ний – ​агрегаций I порядка радиусом 0,4–1,2 м.

Размещение генеративных особей обуслов-
лено  динамикой их численности в  разные 
годы,  чем их больше,  тем выше плотность 
скоплений,  тем лучше выражен контагиозный 
тип их размещения с образованием агрегаций 
радиусом 0,6–1,1 м,  плотностью 6,8–10,1 осо-
би/м2 (рис. 7,  г,  е;  рис. 8,  г–е). Агрегации рас-
положены относительно  друг друга случай-

но. Реже размещение генеративных растений 
имеет случайный тип (рис. 7,  д),  что  обуслов-
лено  снижением их численности и плотности 
в неблагоприятные влажные и особенно  хо-
лодные вегетационные периоды. Размещение 
прегенеративных растений в благоприятных 
влажных условиях (CP-1)  – ​ контагиозное,  
особи образуют агрегации радиусом 0,4–0,9 м 
с плотностью 3,4–5,1 особи/м2 (рис. 7,  ж,  и). 
В  условиях зарастания лесом и  затене-
ния (CP-2) плотность прегенеративных осо-
бей снижается до  2,3 особи/м2,  их разме-
щение в пространстве становится случайным 
(рис. 8,  ж,  з,  и).

В обоих ценопопуляциях образуются 
участки взаимного  произрастания прегене-
ративных и генеративных растений – ​круп-
ные агрегации радиусом 0,7–1,0  м,  в  кото-

Рис. 5. Динамика численности прегенеративных и генеративных особей (а) и динамика популяционной 
структуры (б) D. maculata в ценопопуляции CP-1
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рых средняя численность варьирует от 9,4 
до  20,5 особи/м2 (рис. 7,  к;  рис. 8,  к–м). Ред-
ко  образуются две повторяющиеся агрегации 
в радиусе 1,5–2,5 м (рис. 7,  м;  рис. 8,  л),  ко-

торые удалены друг от друга на расстояние  
0,5–0,7 м.

Пространственно-онтогенетическая струк-
тура ценопопуляций (CP-1 и CP-2) имеет кон-

Т а б л и ц а  5
Коэффициенты корреляции климатических факторов и численности особей в ценопопуляциях D. maculata  

СP-1, CP-2 (Раифа, Волжско-Камский заповедник, Республика Татарстан)

Осадки вегетационного  
сезона,  мм

Число  дней с температурой  
T > 25 °C

Влажность  
воздуха,  %

Температура  
воздуха,  °C

j + im + v g1 + g2 j + im + v g1 + g2 j + im + v g1 + g2 j + im + v g1 + g2

СP-1,  южная опушка оз. Долгое

0,74 0,41 –0,62 –0,47 0,65 0,56 –0,81 –0,72

СP-2,  северная опушка оз. Долгое

0,86 0,77 –0,77 –0,75 0,73 0,67 –0,83 –0,84

П р и м е ч а н и е.  Статистически значимые коэффициенты выделены полужирным шрифтом (p < 0,05).

Рис. 6. Динамика численности прегенеративных и генеративных особей (а) и динамика популяционной 
структуры (б) D. maculata в ценопопуляции CP-2
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тагиозный тип распределения особей,  что  
способствует лучшему прорастанию семян,  
развитию протокормов и всех прегенератив-
ных особей вокруг генеративных растений. 
В динамике за 9 лет наблюдается разраста-
ние популяции и  расширение СP-1 и  СP-2 
в подходящих микроместообитаниях – ​откры-

той сплавине (CP-1) и в светлом редколесье на 
сплавине (CP-2).

ОБСУЖДЕНИЕ

На севере европейской части России 
D. maculata чаще отмечается в  комплексе 

Рис. 7. Карты-схемы D. maculata в CP-1 (южная опушка леса у озера) в 2009 г. (а),  2015 г. (б),  2017 г. (в). 
Обозначения на картах: черные точки генеративные (g1,  g2),  белые точки – ​прегенеративные особи (j,  
im,  v);  изолинии постоянной пространственной плотности особей показывают число  особей на квадратный 
метр: 0,1;  0,5 (пунктир),  1,  2,  3 и т. д. Поведение парной корреляционной функции pcf(r): г,  д,  е – для 
генеративных особей (g1,  g2);  ж,  з,  и – для прегенеративных особей (j,  im,  v);  к,  л,  м – перекрестная 
корреляционная функция,  взаимное размещение прегенеративных (j,  im,  v) и генеративных групп (g1,  g2)
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сфагновых болот или заболоченных светлых 
сфагновых березняков,  ельников и сосняков 

[Аверьянов,  2000;  Вахрамеева,  2000;  Shipu-
nov et al., 2004;  Блинова,  2016;  Ишмурато-

Рис. 8. Карты-схемы D. maculata в CP-2 (северная опушка озера у леса) в 2009 г. (а),  2015 г. (б),  2017 г. (в). 
Обозначения на картах: черные точки – генеративные (g1,  g2),  белые точки – ​прегенеративные особи (j,  
im,  v);  изолинии постоянной пространственной плотности особей показывают число  особей на квадратный 
метр: 0,1,  0,5 (пунктир),  1,  2,  3 и т. д. Поведение парной корреляционной функции pcf(r): г,  д,  е – для 
генеративных особей (g1,  g2);  ж,  з,  и – для прегенеративных особей (j,  im,  v);  к,  л,  м – перекрестная 
корреляционная функция,  взаиморазмещения прегенеративных (j,  im,  v) и генеративных групп (g1,  g2)
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ва и др.,  2019;  Blinova et al, 2020; Kipillova, 
Kirillov, 2022]. Специфическая приуроченность 
D. maculata к бореальному комплексу сфагно-
вых болот способствует развитию его  попу-
ляций на сфагновой сплавине оз. Долгое в Ра-
ифском участке заповедника и представляет 
собой наиболее благоприятное местообитание 
для развития вида на южной границе ареала.

Тубероидные орхидеи являются r-страте- 
гами,  преимущественно  размножающими-
ся семенами. Высокая семенная продуктив-
ность способствует высокой доле ювенильных 
и имматурных групп в популяции [Набиуллин 
и др.,  2007;  Казазаева и др.,  2011;  Фардее-
ва,  Чижикова,  2019]. В исследованных нами 
ценопопуляциях доля ювенильных,  имматур-
ных и виргинильных групп в среднем состав-
ляет 60 %. Орхидеи лабильны и способны ухо-
дить в состояние нецветения или вторичного  
покоя под землей для переживания неблаго-
приятных периодов [Willems et al., 2003; Light, 
McConaill, 2006; Vakhrameeva et al., 2008]. На 
основе картографирования мы определили,  
что  многие особи D. maculata в условиях за-
сухи 2010  г. полностью исчезали на площа-
ди,  переходя во  вторичный покой под зем-
лей,  а в холодный и влажный летний сезон 
2015 г. некоторые генеративные растения пе-
решли в состояние “нецветения”.

Переход особей в состояние вторичного  по-
коя под землей в пессимальных условиях обу- 
словлен высокой концентрацией симбиотроф-
ных грибов в клубнях D. maculata в течение 
всей жизни [Татаренко,  2007]. Это  обеспечи-
вает и лучшее прорастание семян вокруг ге-
неративных растений. Результаты моделиро-
вания диффузии семян D. maculata с учетом 
средней высоты генеративных растений,  дли-
ны,  диаметра,  объема и плотности семян по-
казали,  что  в  безветренную погоду радиус 
рассеивания семян вокруг материнского  рас-
тения составляет 4 м,  а максимальная кон-
центрация семян – ​в радиусе 2 м,  скорость 
осаждения на почву 6 с [Мандзага и др.,  2017].

Биолого-экологические особенности D. mac-
ulata способствуют формированию в благопри-
ятных условиях контагиозного  типа простран-
ственной структуры и образованию агрегаций 
как прегенеративных,  так и  генеративных 
особей,  что  отмечают многие авторы в иссле-
дованиях тубероидных орхидей [Chung, Na-
son, 2007; Jacquemyn et al., 2009; Law et al., 

2009; Dodd, 2011; Фардеева,  Чижикова,  2019]. 
В  ходе многолетних исследований популя-
ции D. maculata выявили образование выра-
женных агрегаций,  а также согрегации пре-
генеративных и генеративных особей,  радиус 
скоплений варьирует от 0,5 до  1,2 м. Инди-
катором критического  состояния популяции 
D. maculata является снижение плотности 
генеративных или прегенеративных особей 
и случайное их размещение,  часто  приводя-
щие к невозможности статистической оценки 
пространственного  процесса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

При минимизации антропогенных факто-
ров в  заповеднике на динамику возрастной 
и  пространственной структуры D. macula-
ta воздействует динамика погодных условий,  
вызывая мелкомасштабные флуктуации,  
а  также фитогенные и  абиотические факто-
ры. Пространственная макроструктура популя-
ции D. maculata в границах всего  болота име-
ет клинально-контагиозный тип с увеличением 
плотности особей по  градиенту того  или иного  
экологического  фактора (влажности,  освещен-
ности,  pH субстрата и др.). Динамика абиоти-
ческих факторов,  косвенно  зависимых от кли-
матических,  обусловливает пространственные 
“перемещения” ценопопуляций в благоприят-
ные микроместообитания сфагновой сплавины. 
Сфагновые мхи могут использоваться как ин-
дикаторные виды сукцессионных процессов на 
сфагновой сплавине,  где разные виды встреча-
ются в определенных условиях увлажнения,  
освещения и трофности субстратов.

Процессы сукцессии  – ​ зарастание спла-
вины лесом,  увеличение опада листьев,  раз-
растание лесных растений и исчезновение бо-
лотных видов – снижают распространение 
D. maculata. На территории бореального  эко-
тона сфагновые переходные болота становятся 
наиболее подходящими местообитаниями для 
северных видов на южной границе их ареала,  
что  принимает особую важность в современ-
ных условиях потепления климата.

Флуктуации численности и плотности осо-
бей D. maculata,  часто  обусловленные как пе-
реходом части особей в состояние временного  
покоя или нецветения,  так и полным их от-
миранием, достоверно  связаны зависимостью 
численности от климатических факторов ве-
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гетационного  периода. Стабильные признаки 
популяции  – ​ это  онтогенетический спектр  
и  характер  пространственно-онтогенетиче-
ской структуры популяции D. maculata c об-
разованием агрегаций радиусом 0,5–1,2  м,  
которые за многолетний период исследова-
ний принципиально  не изменились. В онтоге-
нетическом спектре преобладают прегенера-
тивные особи,  доля которых в динамике за 27 
или 9 лет варьирует от 57 до  66 %. Динамика 
пространственных мозаик,  сопровождаемая 
дисперсией семян и,  соответственно,  особей 
D. maculata в благоприятные микроместооби-
тания,  является естественными компенсатор-
ным механизмом устойчивости,  обеспечиваю-
щим динамическое равновесие популяции.
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Habitat features and population status of Dactylorhiza  
maculata (L.) Soó (Orchidaceae) on the southern border of the 

range in the Volga-Kama Reserve (Republic of Tatarstan)
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Fluctuation dynamics (studied for 9–27 years) of the abundance, density, age and spatial structure of Dac-
tylorhiza maculata (L.) Soó population on Lake Dolgoe of the Volga-Kama Reserve reflects the mechanisms 
of maintaining the population at the southern border of the range. The data were stored into the database. 
Abiotic and biotic factors of transitional shrub-sedge sphagnum bogs are the most suitable for the conser-
vation of a rare species, where boreal and arcto-boreal species are preserved, and favourable microsites are 
open and moist areas of the mire, with pH 4.1–4.5. The biodiversity of sphagnum mosses in the habitats of 
Dactylorhiza maculata is represented by 9 species, where the carpet species is Sphagnum angustifolium, and 
Sphagnum divinum appears in open and wet micro-areas, Sphagnum centrale appears in areas overgrown 
with open forest. A significant relationship of the species abundance with climatic factors revealed: positive 
relationship with precipitation, negative relationship with average temperatures of the growing season. The 
number of reproductive D. maculata does not depend on precipitation in moist microsites. Ontogenetic stages 
were reliably identified using the morphometric parameters of vegetative and reproductive plants: juvenile 
(j); immature (im); virginal (v); young reproductive (g1); mature reproductive (g2). The ontogenetic spectrum 
is 11.5: 17: 29: 42.5 (j: im: v: g), proportion of pre-reproductive individuals fluctuated between 57–66 % in the 
period of 9–27 years of study, due to a high percentage of fruit formation (up to 60 %). Spatial distribution 
of individuals predominantly is clustered, consisting of aggregations with a radius of 0.5–1.2 m, distributed 
randomly. The dynamics of spatial mosaics, accompanied by the migration of seeds and individuals of D. 
maculata to favourable microsites, is a natural compensatory resistance mechanism that ensures the dynamic 
balance of the population.

Key words: rare tuberoid orchid, sphagnum bogs, abiotic and biotic factors, population dynamics, Republic 
of Tatarstan.


